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Presentamos una Teona de Sfntesis que reune los elementos y mecanismos que han inter- 
venido en la integration de la entomofauna neotropical y en la de los grupos derivados de ella, 
que se han expandido por la Zona de Transition Mexicana y los Estados Unidos. 

Los puntos basicos de la Teoria son los siguientes: Suponemos que entre fines del Mesozoico 
y el Paleoceno, existfa en America del Sur una fauna formada por los siguientes tipos de ele¬ 
mentos: 1) Gondwanianos muy antigilos, con amplia distribution extra-americana en los con- 
tinentes del sur; 2) Gondwanianos, compartidos principalmente con Africa y cuya distribution 
en America se centra en los macizos de la Guayana y del Brasil; 3) Elementos claramente autoc- 
tonos, con posibles afinidades gondwanianas; 4) Gondwanianos paleantarticos, dominantes en 
las tierras fr fas del sur; 5) De origen norteamericano, con afinidades no gondwanianas con la 
fauna del Antiguo Mundo. En este conjunto faunistico, dentro de los insectos los elementos 
gondwanianos dominaban en forma muy marcada. 

Entre Cretacico y fin del Paleoceno, tuvieron lugar dos grandes movimientos migratorios: 

1. — La emigration norte a sur de la Horofauna Sudamericana (vertebrados) acompahada por 
una cantidad de insectos relativamente escasa; 2. — La emigration en sentido inverso de un 
gran numero de insectos y de una cantidad mas reducida de vertebrados, emigrantes que forma- 
ban parte de la fauna que se habfa integrado en los macizos de la Guayana y del Brasil. Esta 
fauna coloniza el Altiplano Mexicano y el sur y suroeste de los Estados Unidos, diferenciandose 
por efecto del posterior aislamiento y en partes reduciendose o extinguiendose. 

Entre fines del Paleoceno y fines del Plioceno se situa un largo periodo de aislamiento y 
divergencia, durante el cual, a pesar de algunos posibles intercambios (grupos capaces de atra- 
vesar las barreras marinas aprovechando las islas emergidas), los nucleos de lo que van a ser las 
actuales faunas Neartica y Neotropical acentuan sus diferencias, mucho menores antes de 
interrumpirse el puente centroamericano. En Norteamerica el caracter holdrtico aumenta por 
la llegada de nuevos inmigrantes del Viejo Mundo. En el Altiplano Mexicano y en menor grado 
en el sudoeste y otras regiones de los Estados Unidos, una parte de los antigilos inmigrantes 
sudamericanos persiste y tiende a divergir conio resultado del aislamiento. 

En la transition Plioceno-Pleistoceno se restablece la comunicacion a traves del puente 
centroamericano. En esta epoca la fisiograffa del Altiplano Mexicano y de las tierras altas del 
sur de Mexico y norte de Centroamerica era semejante a la actual, lo que determina dos rutas 
de emigration para los taxa neotropicales: las tierras bajas y calidas de ambas planicies costeras. 
Son estas las vias que siguen en su expansion hacia el norte los nuevos invasores procedentes 
del norte de Sudamerica. En los insectos, la emigration en sentido inverso, de grupos nearticos 
que se expanden hacia el sur, se ve restringida a los grandes sistemas montahosos que presentan 
condiciones ecologicas adecuadas; no sobrepasando -en su mayor parte el limite sur de la Zona 

1. Travail presente au XVII Congres International de Zoologie, Monaco, 25-30 Septembre 
1972, dans le Colloque “Biogeographie et liaisons intercontinentales au cours du Mesozoique”, 
organise par le Professeur Theodore Monod. 
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de Transition Mexicana. 

Se analiza el resultado de los grandes movimientos faumsticos antes sehalados en relation 
con la composition actual de la fauna de insectos en America del Norte, la Zona de Transition 
Mexicana, las Grandes Antillas y America del Sur. 

Por ultimo se incluyen dos apendices, ambos relativos a la subfamilia Scarabaeinae (Insecta, 
Coleoptera), grupo utilizado como base de ejemplos. 

En el primero se sehala la distribucidn a nivel mundial de tribus, sub tribus y generos. El 
segundo esta relacionado con la antigiiedad de los Scarabaeinae. 

ENGLISH SYNOPSIS 3 

A theory is presented explaining the formation of the extant Neotropical entomofauna 
(including related groups in the Mexican zone of transition and the United States) and of 
other taxa that appeared before the Cenozoic. The formation of the North American fauna 
and its relationships to faunas of other continents is reconstructed. This synthetic theory takes 
into account the theory of continental drift, and the concepts of Simpson and his followers. 

It does not conflict with Darlington’s conclusions, although he does not accept that contin¬ 
ental drift theory is necessary to account for the distribution patterns of the extant biota. 

Many of the examples of distribution patterns are based on scarab beetles because of the 
author’s familiarity with this group of beetles. However, the conclusions are more general in 
scope. 


DEFINITIONS 

To avoid semantic confusion, the following terms are defined: 
fauna: groups of animals living in a defined area. 

horofauna or cenocron: a group of animals originating in a defined area and living 
together for a long period thus sharing a common biogeographical history, 
region and subregion: a portion of the earth’s surface, geographically limited, where there 
is a characteristic fauna. 

distribution pattern: present distribution of a cenocron. 

ORIGIN OF THE NEOTROPICAL FA UNA 

The origin of the North American fauna is quite clear. In vertebrates, unequal exchange 
occurred between Eurasia and North America and to a lesser extent between South America 
and North America. In insects, the pattern is similar, but more groups invaded from South 
America than from Eurasia. There were two major periods of invasion from South America: 
one before the Eocene penetrated into Mexico and the United States, and one from Pliocene 
to Recent restrained to the tropical southern and costal plains of Mexico and Gulf plains of 
southern United States. 

Statement of the problem. 

Much is written about the origin of the South American fauna, but little is understood. 

The following questions are posed. 1) Where did the major groups presently inhabiting South 
America originate, and how and when did they reach South America? 2) Are there ancient 
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elements that evolved in situ? 3) Did the insects follow dispersal routes similar to those of 
the mammals? To answer these and other questions, three major hypotheses are examined. 

The Holarcticist hypothesis. — The South American fauna is derived from the old world via 
North America. This is based on analysis of recent and fossil vertebrate faunas. But older groups 
such as insects present problems that only Darlington has considered. The Holarcticists believe 
that the earth's geography has remained the same since the Mesozoic except for minor details. 
Groups restricted to southern land masses are thought to be relics. Authors following these 
principles reject a direct immigration route among the southern land masses, and also reject 
these lands as primary centers of evolution. 

Southern land masses as centers of evolution. — A second group of authors recognizes the 
southern land masses as a major evolutionary center, and direct migration between land mas¬ 
ses by southern routes during periods of milder climate either by way of numerous bridges 
or by means of continental contacts. Proponents of these theories believe that the South Amer¬ 
ican fauna is comprised of heterogeneous elements with a strong Australian influence and numer¬ 
ous ancient elements that evolved in situ, based on distribution patterns of older groups such 
as arthropods. 

Synthetic Hypothesis. — The third approach is a synthesis of the previous two. It involves 
both the Gondwanian origin of older groups such as insects and the Holarctic origin of many 
higher taxa of vertebrates. These two biogeographical phenomena correspond to different 
geological periods and paleogeographical conditions. Gondwanian dispersal is restricted to 
groups which arose before the Cretaceous or early Cenozoic. The Antarctic route remained 
open until Eocene for all cold-adapted animals of the southern hemisphere. Post-Eocene dis¬ 
persal cannot be explained by break up of Gondwana, but can be explained by migration into 
South America from the Holarctic Region via North America. 

PRESENTA TION OF THE SYNTHETIC HYPOTHESIS 

In mid-Jurassic, a predominantly Gondwanian fauna evolved in South America. This appears 
to be the best explanation as, in insects, affinities are at the tribe and sub-tribe level among vi- 
cariant pairs of taxa now inhabiting southern land masses. Most of these groups are restricted to 
these areas. Those that are not may have expanded northward in one of the two expansion periods 
before the Eocene or since the later Pliocene. Few groups of Holarctic origin have invaded the 
southern hemisphere except in India and Africa. It is essential to admission of a Gondwanian 
origin that the characteristics of a supra-generic taxon existed in the mid-Jurassic ancestors so 
that after the fragmentation of Gondwana, these characteristics were maintained on each of 
the land masses on which that taxon now occurs. 

Faunas in a continent can show different degrees of relationship. For example, the Guyano- 
Brazilian fauna is more closely related to the African than to the southern-most South Ameri¬ 
can fauna. The latter is more closely related to the New Zealand and Australian faunas. How¬ 
ever, these intracontinental distinctions are not that clear cut — in South America, Guyano- 
Brazilian elements spread to the extreme south as well as north, while others from southern 
faunas moved north via the Andes, and some Guy a no-Brazilian elements in the south radiated 
again, spreading along the Andes. Thus expansion to the north via the Andes was not the ex¬ 
clusive prerogative of the Palaeantarctic fauna. 

The demonstrated geological contiguity between Africa and mid-northern South America 
(Devonian - Triassic) permitted extensive sharing of ancient groups. In middle Triassic, these 
two continents started moving apart, and by the Cretaceous, the separation of Africa and 
South America was complete. However, the Palaeantarctic contacts of South America were 
probably severed later. Thus faunal exchange by means of land connections between Africa 
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and South America became more and more difficult until the Cretaceous although the exchange 
persisted a little longer with Antarctica, Australia and New Zealand. 

From the Jurassic until the Cretaceous there was some connection permitting exchange of 
faunas among southern South America, Antarctica, New Zealand and Australia (the Palaeant- 
arctic). The Palaean tare tic stocks and their isolation in southern South America are shown by 
the limited number of elements representing the Neotropical groups that invaded that area. The 
Palaeantarc tic fauna is cold-adapted. At the end of the Mesozoic, the pole was in such position 
that exchange of cold-adapted species was possible. 

The differences between the extant Patagonian and Guyano-Brazilian faunas indicate the 
existence of a barrier whose nature is not yet known. 

From the mid-Jurassic to the Cretaceous, South America received a few ancient North 
American elements, representing the Palaeoamerican pattern of dispersal. Some exchange also 
may have occurred in the later Cretaceous and the Palaeocene. 

It is assumed that the three parts of South America had united during the Oligocene, and 
that from the Cretaceous until the Eocene Archiguyana and Archibrazil were partially isolated 
by an epicontinental sea in the Amazon Basin. It is important to note that after the Mesozoic, 
Archiguyana and Archibrazil were tropical, thus permitting the survival and evolution of a 
tropical fauna. 

From the end of the Mesozoic until the Palaeocene, there was a movement of vertebrates 
of Holarctic origin to South America, and an opposite movement of insects. The dispersing 
insect groups were mainly of Guyano-Brazilian elements with some Palaeantarc tic elements. 

The success of vertebrates of Holarctic origin in invading South America is explained by 
Darlington's theories. During the Cenozoic the vertebrates were evolving in an immense and 
varied continental area, the Old World Tropics. Similarly, the success of insects can by explain¬ 
ed in the same terms. During the Jurassic, the insects were evolving on an immense and varied 
continent, Gondwana. Thus they successfully invaded the Nearctic Region. 

The period during which South American elements migrated to the Nearctic Region can 
be determined with the help of present distribution patterns. During the Triassic and lower 
Jurassic there was some contact and possibly some exchange. But because most pairs of vicars 
are differentiated at the generic level and not the sub tribe level, they are not thought to have 
migrated before the mid-Jurassic or Cretaceous. It was at this time that the South American 
fauna was assembled. The southern elements which migrated into the Nearctic Region represent 
a nearly complete array of the present Neotropical entomofauna, and consequently the mi¬ 
gration is thought to have occurred after the South American fauna was assembled. Finally, 
as the differences between pairs of vicariant insect groups are mostly subgeneric, the first mi¬ 
gration could have started in the Cretaceous or Palaeocene. This migration lasted until the 
Eocene, when the Central American bridge was interrupted. A migration during the Miocene 
is ruled out because the high Mexican plateau could not have been colonized so massively, 

(it is thought to have formed during the Miocene), and the degree of differentiation should 
have been at a lower level Thus, the most recent migration would have been in the Eocene. 

As the Mexican plateau formed, the climate on it changed. As it became elevated, popula¬ 
tions became disrupted and secondary adaptations to arid conditions evolved. 

Between the Eocene and the end of the Pliocene, there was a long period of isolation 
and divergence between South and North America. The South American elements became 
rare and more restricted in North America probably because they were out-competed by new 
elements coming from the Old World Tropics via Beringia. Thus many South American elements 
disappeared though many survived on the Mexican Plateau. 

In South America during the isolation, there was very limited vertebrate migration as shown 
by a very limited sharing of groups at family level (Simpson, 1940), but after the bridge was 
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re-established, a large proportion of the families were shared. 

During the isolation, a rich and characteristic vertebrate fauna arose in South America. 
However, in insects, the dominant Gondwanian and rare Palaeoamerican elements evolved 
more slowly, forming mostly species groups. 

Sometime between the end of the Pliocene and early Pleistocene the bridge was re-establish¬ 
ed, and by that time the Mexican Plateau had formed. South American elements and recently 
arrived northern elements evolved in isolation on the plateau. The South American insects 
invaded North America successfully, avoiding the plateau and the Sub-Sonoran region. Few 
vertebrates successfully invaded North America at this time. 

In the last invasion. South American insects expanded northward to Texas and the south¬ 
eastern United States along the eastern coastal plain. This is the Neotropical dispersal pattern. 
There were three levels of penetration. 

Many nearctic and holarctic elements invaded the Neotropical Region by following moun¬ 
tain systems. This is called the Nearctic dispersal pattern. These species are restricted to high¬ 
lands usually as far south as Lake Nicaragua. The Palaeoamerican elements of an earlier in¬ 
vasion are easily separated from these recent elements in being not restricted to cold conditions 
or high mountains. The various extensions of North American elements were probably under 
the control of climatic changes during the Pleistocene. South of Lake Nicaragua the mountain 
elements are generally derived from South America rather than from nearctic elements. 

The Panamanian bridge was re-established by early Pleistocene but fossil evidence (Reig, 
1968) suggests that some exchange occurred by mid-Pliocene. 

COMPOSITION OF THE EXTANT ENTOMOFA UNA OF THE NEARCTIC REGION 

Four dispersal patterns are represented by the members of this fauna. 

Groups exhibiting a Holarctic dispersal pattern. 

Holarctic elements are important in the north, rarer farther south where they become 
restricted to mountains. 

Groups exhibiting a Nearctic dispersal pattern. 

Nearctic elements are usually related to Palaearctic groups at the generic or supra-generic 
level. The eastern fauna is separated from the western fauna by the prairies, an area of faunal 
reduction, but with some endemic elements. 

Old Neotropical groups. 

Ancient South American elements are better represented in the south although some 
reach Canada. These are important but less so than the Old World fauna in North America. 

Recent Neotropical groups. 

These are restricted to tropical and subtropical regions reaching the Gulf states of U. S. A.; 
absent from the Pacific coast. 

THE EXTANT ENTOMOFA UNA OF THE NEOTROPICAL REGION 

Composition of the extant insect fauna of the Mexican Zone of Transition. 

This includes four groups of elements as follows. 

Groups exhibiting a Nearctic dispersal pattern. — This includes recent Holarctic and some 
Nearctic elements which, in the transition zone are generally restricted to areas above 1500 m. 
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Groups exhibiting a Palaeoamerican dispersal pattern. - These elements are not restricted 
to the mountains, and the latter are centers of speciation rather than dispersal routes for these 
elements. Two types of distribution patterns are represented: first, relic species which are 
members of groups with wide ranges in the Old World Tropics; second, species which are 
members of groups widely distributed in North America, in the transition zone and in parts 
of South America. Dispersal southward occurred before formation of the Mexican Plateau and 
expansion of the deserts of western North America because these groups had time to adapt to 
and differentiate in these areas. 

Groups exhibiting a Mexican Plateau dispersal pattern, and of ancient origin in South 
America. — Such are widely distributed in the highlands of Guatemala and Chiapas, and on 
the Mexican Plateau. They are rarely found in those mountain systems where Holarctic and 
Palaeoamerican elements predominate, and they have relatives in South America. 

Groups exhibiting a Neotropical dispersal pattern, and of recent origin. — These groups ex¬ 
tend northward in the lowlands, do not invade the Mexican highlands, and probably extended 
their ranges northward after Pliocene time. 

Composition of the extant insect fauna of the Antillean sub-region. 

The Greater Antilles. — This fauna is formed basically of ancient South American and 
Palaeoamerican elements, with some Holarctic elements. Each island tends to have its own 
distinctive species, so the degree of differentiation of the fauna is pronounced. 

The Lesser Antilles. — These small islands were probably mainly recently colonized by taxa 
of Guyano-Brazilian origin. 

Composition of the insect fauna of South America. 

This entomofauna is composed essentially and almost exclusively of ancient elements of 
Gondwanian and Palaeoamerican origin, mainly the former. The faunas of each of the three 
sub-regions are discussed below. 

Guyano-Brazilian sub-region. — This includes the great Amazonian forest. In this area of 
tropical climate evolved the Gondwanian-Inabresian elements, with some very rare Palaeant- 
arctic elements. It is the dominant nucleus and center of radiation of the Neotropical fauna. 

Andean-Patagonian sub-region. — This includes Patagonia, the xeric regions of Argentina 
and the Andes. The fauna includes groups of Guyano-Brazilian elements which have become 
dry and cold-adapted, and have developed a secondary center of evolution. Also, there are 
some Palaeantarctic elements that extend toward the north in the Andes. Also included are 
some Palaeoamerican elements, whose original entry into South American took place a long 
time ago. 

Araucanian sub-region. — This includes the Patagonia-Chilean forests. The entomofauna 
is dominated by Palaeantarctic elements with strongly relict character, and unrelated to other 
groups in the Neotropical Region. Some authors have proposed establishment of an Holant- 
arctic region to include the Palaeantarctic biota. However, because some Palaeantarctic elements 
extend northward along the Andes, and because the Araucanian area is geographically a part 
of South America, it seems best to include it in the Neotropical Region. 

APPENDIX 1 

The author gives the main distribution as far as is known today of all genera of the subfamily 
Scarabeinae with comments on genera of interest. 
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APPENDIX 2 

The author demonstrates the age of Scarab einae with reference to ball-nest fossils of a type 
restricted to genera of Gondwana. This complex behaviour was evolved at least by the Oligo- 
cene and perhaps Cretaceous. Thus the development of building ball-nests is much older (per¬ 
haps mid-Jurassic), and must precede the splitting of Gondwana. 


Nous desirons presenter, avec ce travail, une theorie coherente des elements et mecan- 
ismes qui ont intervenu dans la formation de l’entomofaune neotropicale actuelle, ainsi que 
dans celle des groupes repandus dans la Zone de Transition Mexicaine et les Etats Unis, qui 
en sont derives. Les mecanismes biogeographiques que nous analysons ne sont pas, exclusifs 
des insectes car ils peuvent s’appliquer a n’importe quel groupe de plantes ou d’animaux an¬ 
ciens, etablis dans leurs traits morphologiques essentiels avant le Cenozoi'que. 

Nous desirons surpasser, dans notre expose, la longue controverse de la derive continentale. 
Cette confrontation, de facon polemique et a niveau biogeographique, doit etre substitute 
par des hypotheses de synthese. 

La derive continentale represente actuellement un champs d’etudes pour la geophysique. 
Laissons la discussion de ses mechanismes a cette science et essayons, nous les zoologues, de 
trouver une explication integrate a la facon dont l’actuelle faune americaine fut formee et a 
ses relations passes avec les animaux des autres continents. Pour ceci, nous baserons nos 
hypotheses sur autant de donnees connues que possible (zoologiques, botaniques, paleontol- 
ogiques, geologiques, etc.), en prenant soin d’introduire le minimum de distorsion subjective. 
Ce fut notre but d’esseyer de presenter une propre Theorie de Synthese, qui, d’une part, tienne 
compte des possibility biogeographiques derivees des contacts gondwaniens et des routes 
d’emigration qui s’en deduisent, afin d’expliquer une serie de simmilitudes des ensembles 
faunistiques, que par d’autres evidences nous supposons anciens, mais qui, d’autre part, pro- 
fite aussi des apports et concepts que Simpson et ceux qui le suivent ont etabli sur la zoo- 
geographie de TAmerique durant le Cenozoique. 

Quoiqu’en analysant la distribution des groupes anciens nous ne soyons pas toujours d’ac- 
cord avec leurs hypotheses, il nous faut reconnaitre l’enorme apport d’idees et d’information 
fourni par ce groupe d’auteurs, qui a partir de Matthew et culminant par des figures telles que 
Simpson, Darlington et Mayr, ont apporte une brillante contribution a la Zoogeographie, 
probablement la plus importante des annees quarante et cinquante de notre siecle. Ce groupe 
n’a jamais pretendu constituer une ecole, avec l’unite de concepts que ce terme implique. Ils 
ont beaucoup en commun, cependant: ils n’acceptent pas l’influence des contacts gondwaniens 
sur les affinites biogeographiques de la faune actuelle, ce qui fait que Thypothese de fexistence 
du continent de Gondwana, ainsi que sa fragmentation et derive posterieures, ne soit pas prise 
en compte dans leur argumentation paleogeographique; ils considerent que la distribution 
actuelle des continents peut expliquer totalement le passe de la dispersion des groupes d’ 
animaux actuels; et ce n’est pas la moins importante caracteristique, ils emploient les verte- 
bres comme sujets de leurs analyses zoogeographiques. Reig (1968) groupe ces auteurs sous 
la denomination de courant holarcticiste. 

Nous comprenons les desavantages de reunir sous une denomination commune en ensemble 
de scientifiques, qui ont tous des contributions originates de premiere magnitude et qui ne 
suivent pas toujours les memes concepts (le plus heterodoxe et peut-etre plus brillant est 
Darlington). II y a beaucoup en commun cependant, dans leurs raisonnements zoogeograph¬ 
iques et c’est justement quand nous essayons de mettre cela en relief que nous employons le 
terme de courant holarcticiste. 


230 


Halffter 


Etant donne que la famille Scarabaeidae est le groupe d’animaux duquel nous avons une 
experience taxonomique directe, beaucoup de nos exemples sont bases sur ces coleopteres. 

Cela ne veut pas dire que nous essayons d’obtenir des conclusions dont la valeur soit limitee 
aux Scarabaeidae; ceux-ci figurent uniquement comme exemples illustratifs de phenomenes 
generaux. 

Etant donne que nous pretendons exposer un ensemble d’hypotheses et deductions qui 
forment une theorie propre et tenant compte des limitations d’extension, nous nous voyons 
obliges d’employer un ton categorique et synthetique et de reduire au minimum les exemples 
et les references bibliographiques. Nous nous en excusons d’avance. Le lecteur interesse a 
connaftre la litterature qui nous a servi d’appui, la trouvera, en grande partie, dans de recents 
travaux de synthese: Udvardy (1969), Reig (1968), Rapoport (1968), qui complemented le 
traite classique de Darlington (1957) ainsi que son livre posterieur sur les faunes australes des 
continents du Sud (1965). 

DEFINITION DE QUELQUES TERMES 

La Zoogeographie est une science jeune, avec une terminologie en formation. Tres souvent, 
les discussions se doivent a de simples differences semantiques. Nous avons considere opportun, 
pour cette raison, de preciser quel sens nous accordons a certains termes. 

Faune. — Ensemble d’animaux qui habitent une aire determinee. L’extension de l’aire est 
variable (d’une montagne a une region zoogeographique), mais elle devra toujours avoir des 
limites geographiques qui puissent etre precisees. Les animaux qui integrent une faune ne 
doivent, forcement, avoir ni une origine, ni une histoire biogeographique commune. Le fait 
de former une faune, indique uniquement qu’ils coexistent en un espace determine, dans un 
temps limite. 

Horofaune et cenocron. — Le terme horofaune est propose par Hobart M. Smith (1949: 

220), celui de cenocron par Osvaldo Reig (1962; 1968: 218). Les deux sont, en grande partie, 
equivalents, quoique le deuxieme comprenne aussi bien animaux que vegetaux. Nous consid- 
erons comme horofaune ou cenocron Vensemble des organismes qui origines dans une aire 
determinee, coexistent pendant un laps de temps prolonge, en ayant, pour cette raison, une 
histoire biogeographique commune. 

Cette definition n’implique pas un criterium restreint qui considere une origine absolument 
synchronique et sympatrique, mais suppose une evolution parallele, sous les memes conditions 
biogeographiques: arrivee d’immigrants — competition grands changements climatiques, pos¬ 
sibility d’immigration, etc. Et quant a l’aire commune d’origine, celle-ci n’est pas forcement 
le lieu ou tous et chacun des groupes ont evolue, mais plustot l’aire geographique ou l’ensemble 
des elements autochtones ainsi qu’immigrants s’integra. 

Une certaine difference de magnitude peut neanmoins etre etablie entre horofaune et ceno¬ 
cron. Smith emploie horofaune pour des ensembles plus grands, formes en aires des dimmen- 
sions d’un continent et qui ont develope leurs caracteristiques a travers de millions d’annees 
devolution conjointe. Nous employons le terme dans le meme sens. Cenocron nous l’utilisons 
pour des ensembles plus sympatriques et synchroniques. 

Region et sousregion. — Portions de la surface terrestre, geographiquement limitees, ou 
habite une faune caracteristiques, qui n’a pas forcement une origine, ni une histoire biogeo¬ 
graphique commune, mais qui forme — dans l’actualite — un conglomere distinct d’autres 
conglomeres equivalents. 

Patron de dispersion. — Pour ce terme, que nous avons deja employe dans des travaux an- 
terieurs (Halffter, 1962; 1964a: 59-60; 1964b: 45-60; 1965: 5-7), nous proposons la defini¬ 
tion suivante: distribution actuelle d’un cenocron. Ce n’est pas done une simple moyenne 
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d’aires de dispersion, et non plus un terme a signification basiquement geographique, comme 
celui de region. C’est la forme qu’adoptent les aires de dispersion d’un ensemble d’animaux 
origine dans une partie determinee de la terre, qui ont evolue ou immigre dans un meme temps 
geologique et qui — dans des limites amples — sont soumis aux memes pressions ecologiques. 

ORIGINES DE LA FAUNE NEOTROPICALE 


Enonce du probleme. 

Meme si quelques aspects permettent plus d’une interpretation, Porigine et la formation de 
la faune de l’Amerique du Nord presentent, dans leurs traits principaux, une perspective assez 
claire. En ce qui concerne les vertebres, Papport des succesives immigrations procedant du 
Vieux Monde, avec Petablissement d’un echange inegal entre Eurasie et Amerique du Nord 
est evident; Pimportance des elements d’origine Sudamericaine semble etre moindre et limitee, 
dans son extension vers le Nord, au Sud des Etats Unis. Pour les insectes, la situation garde 
des ressemblances, mais Papport des elements Sudamericains semble avoir ete beaucoup plus 
grand en quantite et la importance de la penetration vers le Nord superieure. 11 y a eu en 
effet deux grandes vagues migratoires: une premiere qui constitue Pelement ancien 
d’origine Sudamericaine, pre-eocenique, de la Zone de Transition Mexicaine (c’est a dire ce 
que nous avons nomme Patron de Dispersion dans le Haut Plateau), et une deuxieme, moderne 
qui penetra en Amerique du Nord depuis la fin du Pliocene. La penetration de cet element 
moderne est restreinte a la partie Sud des Etats Unis, de meme que pour les vertebres qui 
commencerent a se repandre vers le Nord a la meme epoque. 

Les diverses theories elaborees pour expliquer Porigine de la faune Sudamericaine, present¬ 
ent des differences marquees. On a beaucoup ecrit sur Porigine des elements anciens qui for- 
ment partie de cette faune, origine qui demeure obscure. Les principaux points de discussion 
sont: 

1) Origine geographique des groupes d’immigrants. Routes qu’ils ont suivies pour arriver en 
Amerique du Sud. En d’autres mots d’ou les grands groupes d’animaux tirent-ils leur origine 
et comment sont-ils arrives en Amerique du Sud (et, tres souvent aussi, a quelle epoque)? 

2) Importance de Pelement evolue “in situ’’ en Amerique du Sud. Y a-t-il des grands troncs 
faunistiques qui aient leur origine en Amerique du Sud et qui ne soient done pas de simples 
derives des groupes du Vieux Continent, immigres a partir de celui-ci et developpes en des 
conditions d’isolement? 

3) Est-ce que tous les vertebres presentent les memes patrons d’immigration et evolution 
posterieure en isolement, qui ont ete etablis pour les mammiferes? 

Les diverses hypotheses formulees afin de repondre a ces questions ainsi qu’a d’autres qui 
en decoulent, peuvent etre groupees en trois ensembles, dont l’exposition synthetique est la 
suivante: 

Courant holarcticiste. — La faune Sudamericaine s’est formee, basiquement, a partir d’im¬ 
migrants du Vieux Monde, qui sont arrives en Amerique du Sud via PAmerique du Nord et 
P Amerique Centrale et ont evolue pendant de longues periodes geologiques en des conditions 
d’isolement, ce qui a determine ses caracteristiques tres particulieres. L’Ecole holarcticiste 
construit une theorie zoogeographique tres convaincante, car elle s’appuie sur les distributions 
des animaux actuels et fossiles, ainsi que sur des schemes evolutifs et geologiques bien definis 
et, dans la plupart des cas, bases sur des preuves abondantes. D’autre part, elle a quelques 
graves limitations, parmi lesquelles celle de s’appuyer exclusivement sur la distributions des 
vertebres, mammiferes et oiseaux surtout. 

Les auteurs qui suivent ce courant n’analysent pratiquement pas (avec la remarquable ex¬ 
ception de Darlington, 1965) les possibilites et problemes que pose la distribution des groupes 
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plus anciens, comme celui des insectes. Ils assument, d’autre part, comme un veritable “Acte 
de Foi”, que la geographie de la Terre est restee la meme depuis les temps mesozoiques, souf- 
frant uniquement les modifications dues a des regressions ou transgressions marines. 

Selon le courant holarcticiste la presence en Amerique du Sud de groupes qui se trouvent 
aussi en Afrique et Australie et qui manquent dans l’Hemisphere Nord, s’explique comme une 
distribution relictuelle. II s’agirait, de ce qui a survecu des distributions plus etendues, proven- 
antes des centres holarctiques (que Darlington, 1957, place dans les tropiques du Vieux Monde). 
Les auteurs qui suivent cette position excluent la possible existence des anciennes routes d’ 
emigration directe entre les terres de l’Hemisphere Sud, avec repercussion sur la distribution 
des animaux actuels. ils rejetent les terres australes (Australie, Nouvelle-Zelande, Afrique du 
Sud et Amerique du Sud) comme centres primaires devolution des groupes zoologiques, ou 
leur accordent une importance secondaire. 

Ces idees furent exprimees comme une theorie dans l’oeuvre de Matthew, “Climate and 
Evolution” (1915) et developpees ensuite par une serie de brillants biologues: Dunn, Simpson, 
Noble, Schmidt, Darlington, etc. 

A preponderance australe pour la faune Sudamericaine. — Un autre genre d’interpretation, 
oppose au courant holarcticiste, suppose, pour la faune Sudamericaine, une origine et des 
affinites heterogenes, a preponderance australe. Sans exclure les immigrations d’origine hol- 
arctique, elles accordent une importance speciale a 1’evolution “in situ” des groupes autoch- 
tones, ainsi qu’a la migration a travers les routes australes directes. Celles-ci represented, pour 
quelques auteurs, des ponts intercontinentaux (proposes sans bases ni argumentations geolo- 
giques et geophysiques). Pour d’autres ces migrations auraient ete faites possibles soit grace aux 
anciens contacts entre les continents du Sud, en supposant l’existence d’un conglomere con¬ 
tinental austral primitif, ou Gondwana, soit a des routes antarctiques, avec un arrangement 
geographique pas tres different de l’actuel, mais dans des conditions climatiques beaucoup 
plus benignes durant le Mesozoique et le Cenozoique Inferieur et Moyen. 

La plupart des auteurs qui ont soutenu la possibility des migrations australes directes ont 
travaille sur des artropodes (insectes surtout), d’autres invertebres, ou bien des vertebres fos- 
siles du Permien et Mesozoique, c’est a dire des groupes zoologiques anciens. Selon eux, f ex¬ 
istence d’un nombreux ensemble de groupes d’animaux partages entre 1’Amerique du Sud et 
d’autres terres australes, a l’exclusion de l’Hemisphere Nord, serait la consequence d’une ori¬ 
gine et distribution australe et non d’un reste peripherique d’une grande distribution holarc- 
tique. 

11 ne convient pas de considerer dans un seul ensemble theorique tous les auteurs qui ont 
suppose l’existence de migrations directes entre les terres du Sud. II n’y a rien en commun en 
effet entre ceux qui tracent joyeusement des tres longs ponts interoceaniques pour expliquer 
le partage d’un taxon entre deux continents et ceux qui, se basant sur des donnees geologiques, 
paleontologiques et biogeographiques, ont propose la distribution gondwanienne des groupes 
australes, ou bien ont soutenu la migration a travers les terres antarctiques en des conditions 
climatiques differentes des actuelles. 

La Theorie de Synthese. — Un troisieme type d’enonce theorique, pour expliquer l’origine 
des faunes Sudamericaines, surgit de la confrontation et la synthese des deux positions an- 
terieures. De certaine maniere, quelques auteurs des groupes precedemment mentionnes ont 
ete moins categoriques et ont ouvert la possibility a des concepts d’un autre genre. Cependant, 
meme des auteurs d’esprit plus ouvert (Darlington, surtout 1965; en est le meilleur exemple 
dans le cadre de courant holarcticiste), n’ont pas essaye de faire une synthese entre les deux 
positions. Cette synthese est indispensable, etant donne que les theories d’un et d’autre groupe 
expliquent des faits differents que nous ne considerons d’aucune maniere comme s’excluant 
reciproquement, si l’on fixe les limites (de temps geologique surtout) dans lesquelles ils sont 



Elements Anciens de l’Entomofaune Neotropicale 


233 


acceptes, et considere l’avance des connaissances geophysiques et geologiques sur la Gondwana 
et la derive continentale. 

Lors de travaux anterieurs (1964a, 1964b, 1965), nous avons etabli la possibility de cette 
synthese. Les raisonnements anterieurs, bases sur les contrastes que montre la Zone de Trans¬ 
ition Mexicaine entre la distribution des vertebres (principalement mammiferes) et celle des 
insectes, ainsi que les evidences qui indiquent la presence de cenocrons differents^ et les af¬ 
finity gondwaniennes d’une partie considerable des insectes sudamericains, sont amplifies 
dans la theorie que nous proposons dans ce travail. Celui-ci represente en effet une continua¬ 
tion, avec plus d’elements, de la position maintenue depuis 1964. 

Dans les travaux mentionnes, nous avions deja soutenu qu’on ne doit pas etablir une con¬ 
traposition, sinon au contraire une complementation, entre la distribution gondwanienne de 
groupes anciens et Forigine a partir d’emigrants holarctiques d’une bonne partie des vertebres 
sudamericains. Les deux phenomenes biogeographiques correspondent a des temps geologiques 
et a des conditions paleogeographiques differents et affectent des ensembles faunistiques 
(horofaunes) differents aussi. Les possibility d’emigration par des routes gondwaniennes sont 
restreintes a des groupes d’animaux disperses au plus tard au Cretace ou Cenozoique Inferieur 
(les possibility de dispersion restent ouvertes pour les routes de Fextreme Sud jusqu’a l’Eocene, 
mais avec beaucoup de difficulty a cause des conditions paleoclimatiques qui permettent, a 
cette epoque, uniquement les migrations des animaux de climat tempere-froid). Les explica¬ 
tions du genre gondwanien resultent en absurdites pour les animaux plus modernes (post- 
eoceniques), pour lesquels la distribution de restes fossiles et l’histoire evolutive fait penser 
a une origine a partir de la masse continentale du Vieux Monde et a une emigration posterieure 
vers les continents du Sud, via F Amerique du Nord et F Amerique Centrale dans le cas de F 
Amerique du Sud. 

Un autre essai de synthese est celui d’Osvaldo Reig, dans un excellent travail publie en 1968, 
qui analyse le peuplement en vertebres tetrapodes de F Amerique du Sud. Nous utilisons beau- 
coup ces donnees dans la presentation qui suit de notre theorie. 

D’autres auteurs qui tendent vers une position de synthese sont Udvardy, dans les aspects 
historiques de son livre “Dynamic Zoogeography” (1969) et Rapoport (1968). 

Exposition de la Theorie de Synthese. 

1. Jusqu’au Jurassique Moyen evolue en Amerique du Sud une faune eminemment gond¬ 
wanienne. 

Quelques groupes de vertebres tetrapodes: Chelydrides, Pipides, Leptodactylides, que les 
auteurs du courant holarcticiste considerent comme arrives en Amerique du Sud via l’Amer- 
ique du Nord, a partir des tropiques du Vieux Monde, font peut-etre partie de cette faune 
gondwanienne (Reig, 1968). 

II y a de nombreux groupes parmi les insectes qui presentent actuellement des aires de 
dispersion qui pourraient s’expliquer de la meilleure fa^on en considerant une distribution 
gondwanienne ancienne (voir les references des differents travaux dans Rapoport, 1968). Ces 


4. Dans le Haut Plateau Mexicain, par exemple, se trouvent des groupes d’insectes d’origine 
sudamericaine ancienne qui ont souffert une evolution secondaire “in situ”, joints a une 
faune de vertebres formee par des elements des Horofaunes Anciennes du Nord et speciale- 
ment Holarctiques (dans le sens de Dunn, 1931, et Smith, 1949), c’est a dire des vertebres 
dont Forigine evolutive se place au Vieux Monde, et qui ont emigre vers FAmerique du 
Nord, quelques uns a la moitie, d’autres vers la fin du Cenozoique. 
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insectes montrent des affinites gondwaniennes a niveau de tribu ou soustribu et presentent 
des genres differents dans les continents du Sud, ou une partie de ceux-ci. 

En Amerique, les groupes que nous considerons comme ayant une distribution gondwanienne 
manquent generalement dans le continent du Nord. Quand ils existent (ce phenomene sera 
discute en detail en ce qui suit), leur presence peut s’expliquer facilement comme consequence 
d’une, ou des deux grandes expansions de Fentomofaune sudamericaine vers le Nord: l’ancienne, 
pre-eocenique ou l’actuelle, fin Pliocene-commencement du Pleistocene jusqu’a nos jours. 

En general, le manque (sauf expansions secondaries qui ont laisse quelques restes fossiles ou 
ont influence en petite mesure la composition de la faune actuelle) de groupes gondwaniens 
dans les grandes masses continentales du Nord, est accompagne d’un developpement parallele 
des groupes holarctiques, ecologiquement simmilaires et qui a Poccasion se sont etendus vers 
les continents du Sud. Ainsi, en Afrique, et, un peu moins, en Inde, ces groupes holarctiques 
ont eu un large developpement et ont decime les groupes gondwaniens, qui presentent actuel- 
lement des representants rares et epars. La penetration beaucoup plus reduite ou nulle, des 
groupes d’origine holarctique en Amerique du Sud et Australie, est une des raisons qui explique 
la plus grande richesse actuelle des elements gondwaniens dans ces regions. Dans le cas de P 
Amerique du Sud, ce continent a ete meme le lieu devolution des elements qui ont envahi le 
Nord. 

Dans notre exemple de groupe, la sousfamille Scarabaeinae, les tribus les plus importantes, 
Coprini et Scarabaeini, presentent des sous-tribus clairement gondwaniennes (Dichotomina 
et Canthonina) et des sous-tribus ecologiquement equivalentes, developpees dans le Nord, a 
present dominantes dans les tropiques du Vieux Monde, comprenant F Afrique et l’lnde, comme 
Coprina et Scarabaeina (voir un analyse dans FAppendice 1). Le remplacement est marque: 
les Coprina prennent, aux tropiques du Vieux Mond le role des Dichotomina, et les Scarabaeina 
celui des Canthonina. II y a quelques Dichotomina et Canthonina en Afrique, mais qui sont 
surpasses par une faune dominante des sous-tribus propres des tropiques du Vieux Mond. De 
facon un peu moins marquee, le meme phenomene se repete dans l’lnde. 

II est important de signaler deux points en relation avec les Scarabaeinae gondwaniens de 
1’Amerique du Sud: a) II existe plusieures sous-tribus exclusivement americaines (Eucraniina, 
Phanaeina, etc. et la tribu Eurysternini) dont Forigine et les affinites semblent etre clairement 
gondwaniennes; un phenomene d’egale importance ne peut se signaler pour cette sous-famille 
dans aucun des autres continents du Sud. II peut etre vrai aussi que, dans le cas de FAustralie 
et des lies du Pacifique, nous avons des defauts serieux dans la connaissance faunistique, qui 
quand ils seront repares demontrerons peut-etre Fexistence de groupes gondwaniens restreints; 
b) Le deuxieme phenomene interessant, en relation avec la faune sudamericaine gondwanienne 
de Scarabaeinae, est que tous les groupes importants ont participe dans les deux (Canthonina, 
Phanaeina, etc.) ou seulement dans la plus moderne (Dichotomina) des expansions vers le Nord; 
ces groupes ont done des representants (a niveaux de groupes d’especes et meme d’especes 
vicariantes ou partagees) dans la Zone de Transition Mexicaine et, en certains cas, aux Etats 
Unis. II faut preciser neanmoins que les genres qui parviennent a avoir un veritable succes plus 
loin que le Sud-Est de ce pays sont limites, et que Forigine de la ligne d’especes ou de Fespece 
peut toujours clairement etre etablie. 

Un point essentiel pour admettre Forigine gondwanienne des aires de dispersion discontinues, 
que nous avons signale pour les sous-tribus de Scarabaeinae et qui se repetent dans beaucoup 
d’autres groupes d’insectes, consiste en ce que les caracteristiques de ces sous-tribus aient deja 
existe chez les predecesseurs qui vecurent durant le Jurassique Moyen. Ceci represente un point 
critique: pour que la distribution gondwanienne, de la facon dont nous la postulons, puisse 
etre certaine, il est necessaire que les ancetres jurassiques des sous-tribus (ou autres groupes 
taxonomiques) qui montrent actuellement cette distribution, eussent ete suffisament dif- 
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ferenties au Jurassique Moyen et que leurs caracteristiques essentielles se fussent deja definies, 
pour ainsi expliquer leur presence chez les survivants actuels. 

Chez les Scarabaeinae, il n’y a rien a notre connaissance contre cette possibility. Plusieurs 
indications, et particulierement celles derivees de l’etude des nids fossils trouves en Amerique 
du Sud, signalent comme possible l’existence, au Jurassique Moyen, d’un ensemble de formes 
ancestrales, avec les caracteres sous-tribaux deja etablis, de telle maniere qu’apres la fragmen¬ 
tation de la distribution du groupe, ces caracteres se maintinssent chez les differents genres 
developpes dans chacun des fragments de la Gondwanie. Dans l’Appendice 2, nous presentons 
une breve discussion sur l’anciennete des Coleopteres et, specialement, des Scarabaeinae, qui 
aide a faire comprendre notre position. 

2. Quoiqu’il existe des groupes qui aient une distribution gondwanienne generate, on peut 
considerer qu’il y a plus d’afflnites entre, d’une part les faune Guyano-Bresilienne et Africaine, 
et d’autre part celles de P extreme Sud de P Amerique du Sud et de l’Australie. 

Ces affinites sont evidentes, mais doivent etre maniees avec precaution, car il y a eu, en 
Amerique du Sud, des cycles tres complexes d’expansion qui ont amene les elements Guyano- 
Bresiliens a emigrer vers le Nord du continent aussi bien que vers le Sud, en Patagonie, tandis 
que les elements de l’extreme austral — Australie (que nous appellerons Paleantarctiques adop- 
tant le terme propose par Jeannel, quoique non forcement toutes ses explications) s’etendaient 
vers le Nord a travers la chafne des Andes. Le scheme est complique, parce que lignes d’origine 
Guyano-Bresilienne, avec une radiation secondaire en Patagonie, ont des especes qui remontent 
aussi vers le Nord suivant les montagnes andines. Nous pouvons done deduire que cette expan¬ 
sion vers le Nord (par les Andes) des elements australs est un phenomene relativement recent 
et non exclusif des lignes paleantarctiques. 

La contiguite geologique (bien prouvee entre le Devonien et le Triassique) entre PAfrique 
et les massifs de la Guyane et Bresil, a permis un large echange de groupes anciens. ^ La fissure 
qui initie la separation de PAfrique et de P Amerique du Sud apparait, vraisemblablement, au 
Nord de PAfrique Occidental vers la moitie du Triassique, se prolongeant lentement vers le 
Sud pour completer la separation au Cretace. Jusqu’a cette periode on peut supposer qu’un 
large echange ait pu avoir lieu, avec des difficultes croissantes, entre PAfrique et les massifs 
americains de la Guyane et du Bresil. Les contacts paleantarctiques se prolongent, possiblement, 
plus longtemps. 

3. Depuis le Jurassique Moyen jusqu’a la fin du Cretace et, tres possiblement, jusqu’a plus 
tard, il existait une certaine connection qui a permis Pechange faunistique entre le Sud de P 
Amerique du Sud, l’Antarctide, la Nouvelle Zelande et l’Australie, a l’exclusion de PAfrique 
et de l’lnde. 

Les vertebres tetrapodes, dont la distribution peut avoir ete etablie en ces circonstances, 
sont tres bien analyses par Reig. Les insectes qui correspondent au scheme paleogeographique 
ebauche represented les lignes paleantarctiques (voir une serie d’exemples en Halffter, 1964: 
61-62). Ces lignes illustrent les affinites biogeographiques entre la Terre de Feu, les forets du 
Sud des Andes et Sud du Chili, la Nouvelle Zelande, la Tasmanie et le Sud de l’Australie, en 


5. Jeannel (1961) donne une relation d’exemples de lignes africano-bresiliennes chez les Carab- 
oidea (pages. 66-74) et les Pselaphidae (75-88). De meme que pour d’autres etudes du grand 
entomologiste francais, nous ne pouvons pas partager son ton categorique et la securite avec 
laquelle il situe Immigration et l’evolution de chaque groupe. Il y a cependant dans la liste 
d’exemples qu’il donne, une bonne base pour une analyse detaillee — en considered partic¬ 
ulierement les affinites taxonomiques — qui permettra de preciser si tous les exemples cor¬ 
respondent reellement a de vieux groupes africano-bresiliens. 
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telle forme que, si Ton tient compte de Fensemble de la flore et de la faune anciennes, elles 
fournissent une explication plus complete que celle proposee par Darlington (1965) qui implique 
une origine septentrionale, emigration vers les continents du Sud et survivance relictuelle aux 
extremes Sud de ces continents. Ici, comme en beaucoup d’autres cas, le refus d’admettre les 
dispersions gondwaniennes amene les auteurs du courant holarcticiste a des hypotheses qui 
font accepter trop des considerations sans preuves, c’est a dire a prendre justement la position 
qu’ils reprochent aux auteurs pro-gondwaniens des annees quarante et cinquante, a Jeannel 
specialement. 

L’existence de lignes paleantarctiques et l’isolement relatif de la partie Sud du continent 
Americain, ont une evidence additionnelle au manque presque total au Sud de la Patagonie et 
du Chile de la plupart des groupes neotropicaux, origines dans les massifs de la Guyane et du 
Bresil. Les lignages paleantarctiques correspondent a des lignes adaptees aux conditions de 
climat froid. Selon Koppen et Wegener, la position occupee par le Pole vers la fin du Mesozoique 
placait le sud de F Amerique, FAntarctide Occidentale et l’Australie, entre 60° et 70° de latitude, 
ce qui rendait difficile, mais non impossible, les migrations des lignes adaptees a un climat sous- 
polaire ou tres froid. Etant donne que le groupe choisi comme exemple, les Scarabaeinae, est 
compose d’insectes essentiellement tropicaux ou de climats tempere-chauds, il n’offre pas de 
veritables exemples de dispersion paleantarctique. Au contraire, les lignes Guyano-bresiliennes 
s’etendent vers le Sud. Ainsi, Scybalophagus est un Canthonina clairement derive de Canthon 
(genre dominant en Amerique du Sud tropicale, Amerique Centrale et Mexique, avec especes 
et genres tres ressemblants aux Etats Unis). Scybalophagus presente 4 especes, repandues du 
centre-Nord de FArgentine jusqu’en Patagonie, ou il arrive aux 50°de latitude Sud, Fextreme 
le plus austral atteint par un Scarabaeinae. Une cinquieme espece s’etend du Nord-Est de F 
Argentine jusqu’au Haut Plateau Peruvien, suivant les prairies des landes andines (“paramo 
andino”), toujours au-dessus des 3000 m, jusqu’a des altitudes extremes a 4400 et 4900 m 
(Halffter et Martinez, 1968: 257-258). Il s’agit done dans cet exemple d’un genre derive d’un 
ensemble (Canthon et genres semblables) neotropical de type Guyano-Bresilien, appartenant 
a une sous-tribu gondwanienne (Canthonina); ce genre ayant comme centre de diversification 
FArgentine s’est repandu tres au Sud de la Patogonie d’un cote, en remontant d’autre cote, 
vers le Nord a travers les landes des Andes. 

Ringuelet a deja note, en parlant de l’ichtyofaune, cette division de la faune neotropicale 
en patagonique et bresilienne. Il considere la troisieme faune, ou andine, comme derivee de la 
bresilienne et insiste sur sa pauvrete. Chez les insectes nous trouvons une forte similitude, comme 
nous l’avons deja signale dans Fexemple anterieur. 

Les differences qu’on trouve, depuis le Mesozoique, entre la faune patagonique et la guyano- 
bresilienne, indiquent non seulement leur differentes affinites: paleantarctiques et avec FAfrique 
respectivement, mais signalent aussi un type de barriere qui empecha le libre echange faunist- 
ique. Cette barriere peut avoir ete plutot ecologique que geographique, mais beaucoup d’evi- 
dences semblent signaler un certain isolement de Fextreme Sud du continent. Les Andes du 
Sud et Fextreme Sud des steppes de FArgentine sont plutot des zones de soustraction faunist- 
ique (employant le terme dans le sens de Darlington) que de transition entre les insectes guyano- 
bresiliens et les paleantarctiques de Fextreme Sud du continent. Actuellement, le principal fac- 
teur de soustraction est climatique; le froid pour les formes tropicales guyano-bresiliennes, le 
defaut d’humidite pour les formes de climat froid-humide de Fextreme Sud. Ces barrieres ex- 
pliquent le manque d’elements typiquement neotropicaux dans Fextreme Sud du Chili et de 
FArgentine, et Faffinite tres marquee que conservent beaucoup des groupes primitifs de ces 
terres australes avec FAustralie et la Nouvelle Zelande. Sans cette barriere, a present climatique, 
dans le passe peut-etre climatique-geographique, la fusion des deux grands groupes anciens de 
la faune neotropicale aurait ete plus complete. 
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4. Depuis le Jurassique Moyen, ou nous commen^ons notre analyse, jusqu’a la fin du Cret¬ 
ace, 1’Amerique du Sud, recevait via 1’Amerique Centrale, des apports tres anciens de l’Amer- 
ique du Nord. 

En relation aux vertebres, Reig (1968) considere qu’entre le Cretace Moyen Superieur et le 
Paleocene un groupe de vertebres d’origine holarctique emigre de 1’Amerique du Nord vers 
1’Amerique du Sud: Condylarthres, crocodiles Mesosuchiens, Sebecosuchiens et Eusuchiens, 
peut-etre Iguanides et Gekkonides, Pelomedusides. Ces elements s’integrent a ceux, qui avaient 
evolue “in situ” ou d’origine gondwanienne. Les cenocrons les plus modernes de ces emigrants 
septentrionaux anciens constituent l’Horofaune Sudamericaine de Dunn et Smith. 

Sur ce qui concerne les insectes, ces immigrants anciens (Triassique-Paleocene) procedants 
du Nord, constituent un pourcentage bas mais important de l’entomofaune neotropicale. Ils 
forment ce que nous avons appele (Halffter, 1964: 58-59, 79-82) Patron de Dispersion Paleo¬ 
americain, constitue par des elements d’origine septentrional largement distribues en Amerique 
du Nord, la Zone de Transition Mexicaine, le Sud de 1’Amerique Centrale et, beaucoup moins, 
en Amerique du Sud. Dans la Zone de Transition, ces elements ne sont pas restreints aux mon- 
tagnes, comme il arrive pour la plupart des insectes de penetration postpliocenique. Dans la Zone 
de Transition et le Sud de 1’Amerique Centrale ils montrent une diversification aussi bien ecolo- 
gique que geographique, qui se manifeste dans l’existence d’un nombre assez eleve d’especes. 

Dans notre groupe-exemple, le Patron Paleoamericain est suivi par des genres (appartenant 
a des sous-tribus du Vieux Monde) qui tendent a etre cosmopolites, quoiqu’avec une richesse 
plus grande aux tropiques du Vieux Monde — Copris et Onthophagus sont des exemples. Nous 
groupons dans le meme patron des distributions beaucoup plus restreintes — aussi bien en 
Amerique qu’a niveau mondial — mais qui suivent les memes modeles dans leur origine et 
formation (voir exemples dans l’Appendice 1). 

II y a une grande difference, en ce qui concerne leurs aires de dispersion dans la Zone de 
Transition Mexicaine, entre les emigrants modernes d’origine holartique et les genres qui suiv¬ 
ent le patron paleoamericain, etant donne que ces derniers — de penetration tres ancienne — sont 
distribues dans la Zone de Transition sans restrictions ecologiques, c’est a dire, n’etant pas 
limites a la partie haute des systemes orographiques mexicains et du Nord de l’Amerique Cen¬ 
trale. D’autre part, ils peuvent presenter des endemismes et des aires relictes aux Antilles, dans 
la Zone de Transition et, parfois, meme en Amerique du Sud qui s’expliquent uniquement en 
tenant compte de leur anciennete. 

5. Reig (1968) suppose que l’echange entre 1’Amerique du Nord et celle du Sud fut plus 
facile et plus intense entre le Jurassique Moyen et le Cretace Superieur, quoiqu’un certain 
echange ait pu continuer aussi pendant le Cretace Superieur et le Paleocene. 

6. On a suppose que 1’Amerique du Sud s’est consolidee comme continent durant l’Oligo- 
cene. H. von Ihering proposa les noms d’Archiguyane, Archibresil et Archiplata pour les noyaux 
geologiques plus anciens. A l’Archiplata correspondaient les contacts paleantarctiques, aux 
deux autres massifs (qui formaient primitivement un seul) les contacts avec l’Afrique. 

On a suppose qu’au Cretace l’actuel bassin de l’Amazone etait occupe par une mer epicon- 
tinentale qui divisait Tancien massif bresilien en deux: Archiguyane et Archibresil. Ces deux 
parties ont continue a etre partiellement isolees jusqu’a l’Eocene. Plus tard, la consolidation 
definitive du continent Sudamericain a uni les trois massifs. 

II est tres important de signaler que l’Archibresil et, tres specialement l’Archiguyane, ont 
eu depuis le Mesozoique un climat tropical, sans fortes oscillations. Ceci a permis la persistence 
et revolution d’une faune tropicale qui s’est etendue a partir de ces massifs au reste de la 
Region Neotropicale et a envahi deux fois une partie de l’actuelle Region Nearctique. 

7. Resumant les points anterieures, les points 1 et 2 supposent l’existence de contacts entre 
les continents du Sud, contacts qui peuvent s’etre presentes seulement si le continent primitif 
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de Gondwana a existe, comme voie de dispersion et d’echange entre les faunes australes ter- 
restres depuis le Paleozoique jusqu’au Cretace (selon Hurley, 1968, les sediments plus mod- 
ernes communs pour l’Amerique du Sud et l’Afrique sont du Cretace, et beaucoup d’autres 
evidences, comme le fait que les plus anciens fonds atlantiques trouves appartinssent au Cret¬ 
ace, permettent de supposer qu’en cette periode il y avait encore des possibility d’echange 
faunistique). (Fig. 1). 



Elements sudamericains autochtones, non portages avec TAfrique. 
Elements paleantarctiques. 

□ Elements d'origine septentrionale. 

Fig. 1. Relations faunistiques de l’Amerique du Sud a la fin du Mesozoique - Paleocene. 


Les distributions de type strictement paleantarctique tendent aussi a appuyer l’existence 
de Gondwana, quoique dans ces cas on puisse postuler comme alternative des routes d’emi- 
gration transantarctiques en des conditions geographiques pas tres differentes aux actuelles, 
mais avec un climat plus doux, quoique froid. Entre l’un et l’autre postulat il n’y a reellement 
pas de difference profonde car, quand nous parlons de contacts continentaux gondwaniens, 
nous ne pensons pas forcement en une contigiiite absolue des blocs continentaux. 

Par rapport a la composition faunistique, nous considerons qu’entre la fin du Mesozoique 
et le Paleocene il existait en Amerique du Sud une faune qui comprenait: a) Des elements 
gondwaniens tres anciens, avec une large distribution extra-americaine dans les diverses portions 
du conglomere continental primitif. b) Des elements gondwaniens partages principalement 
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avec l’Afrique et distribues en Amerique dans les massifs de la Guyane et du Bresil^ (lignes 
gondwaniennes occidentales ou inabresiennes selon la terminologie de Jeannel). c) Des elements 
de possible origine gondwanienne, mais avec des caracteristiques autochtones, evolues princi- 
palement dans les massifs de la Guyane et du Bresil. d) Des elements gondwaniens paleantarc- 
tiques, dominants dans les terres froides du Sud. e) Des elements d’origine Nordamericaine, 
qui ont des affinites (non gondwaniennes) avec la faune du Vieux Monde: insectes qui cor¬ 
respondent au Patron de Dispersion Paleoamericain, vertebres de l’Horofaune Sudamericaine. 

Dans l’ensemble des insectes, d’apres ce que l’entomofaune arrivee jusqu’a nos jours nous 
permet d’inferer les elements gondwaniens dominaient de fagon tres marque. Parmi les 
vertebres, il y avait un melange d’elements gondwaniens et septentrionaux, ou predominaient 
les derniers. 

En revenant aux insectes, cette ancienne faune Sudamericaine, formee par des apports de 
plusieurs origines et contenant certainement un fort element autochtone, evolua conjointe- 
ment — pour former ce que nous avons defini comme une horofaune — et regut au long du 
Cenozoique et meme pendant le Pleistocene recent relativement peu d’apports externes. C’est 
elle qui allait affecter profondement, au contraire, l’entomofaune de la Zone de Transition 
Mexicaine et meme du Sud de la region Nearctique. 

Rapoport (1968: 61-62), nous donne une idee numerique de l’importance de l’entomofaune 
neotropicale. Selon cet auteur, le region Neotropicale occupe plus ou moins le 14.4% du total 
des terres emergees; tenant compte des genres d’insectes consideres par Handlirsch, elle est 
d’une richesse superieure a celle de n’importe quelle autre region: a peu pres le 22% du total 
des genres. Nous supposons que ce pourcentage est inferieur au reel, etant donne que l’entomo- 
faune neotropicale — pas encore completement connue — presentait de grandes lacunes a 1’ 
epoque de la publication de 1’oeuvre de Handlirsch. 

8. Entre la fin du Mesozoique et le Paleocene, deux grands mouvements s’effectuerent: a) 

L’emigration Nord-Sud de l’Horofaune Sudamericaine (vertebres), accompagnee par un nom- 
bre d’insectes relativement reduit (groupes de dispersion Paleoamericaine). Ces emigrants 
penetrent en Amerique du Nord par Behring et se repandent vers l’Amerique du Sud a travers 
1’Amerique Centrale. b) L’emigration en sens inverse d’un grand nombre d’insectes et probab- 
lement de quelques vertebres. Les insectes correspondent a l’entomofaune dont nous avons 
synthetisee la formation au point 7. Elle comprend specialement des elements presents dans 
le massif bresilien, ainsi que des elements paleantarctiques qui ont du traverser avec difficulty 
la barriere du climat tropical. 

Si Reig a raison, en contreposition avec les idees du courant holarcticist et tres specialment 
celles de Simpson, les vertebres d’origine septentrionale qui sont arrives en Amerique du Sud 
vers la fin du Mesozoique et le commencement du Cenozoique furent relativement rares. Cela 
rendrait plus semblable revolution des faunes des vertebres et des insectes dans ce laps de 
temps. Par contre, l’invasion des insectes sudamericains vers le Nord, a compris beaucoup de 
groupes, pour les raisons qu’on signale au point 9. 

9. On suppose que la raison principale du succes de l’Horofaune Holartique (qui forme la 
grande emigration en Amerique du Sud de vertebres d’origine septentrionale, vers la fin du 
Cenozoique-Recent) reside en ce que les groupes qui la composaient avaient evolue princi- 
palement dans les centres qui, pendant le Cenozoique, avaient agi comme principales aires 


6. L’existence de ces massifs precambrien, confirmee par la distribution des cratons (voir 
Hurley, 1968) est un fait geologique, independamment de ce que les hypotheses proposees 
par von Ihering pour expliquer l’isolement entre les deux massifs et la consolidation poster- 
ieure du continent, soient totalement acceptees ou non. 
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devolution des vertebres: les tropiques du Vieux Monde. Dans cette aire, immense et variee, 
les groupes dominants se sont developpes (voir l’explication du proces en Darlington, 1957). 
Les memes raisons qui peuvent etre invoques pour expliquer le developpement des vertebres 
dominants aux tropiques du Vieux Monde et leur succes dans la competition avec les groupes 
origines en d’autres aires, peuvent s’appliquer a l’entomofaune Sudamericaine de la fin du 
Mesozoique au Paleocene. Les insectes qui la formaient etaient nombreux et dominants, e- 
volues dans une grande aire: le continent de Gondwana. 

10. Pour fixer l’epoque ou eut lieu Immigration des elements sudamericains vers le Nord, 
les patrons de dispersion qui suivent ces elements dans la Zone de Transition Mexicaine et en 
Amerique du Nord sont tres utiles. 

Pendant le Triassique et le Jurassique Inferieur le contact, quoique intermitent, existait 
entre l’Amerique du Sud et F Amerique du Nord. II est possible que quelques elements tres 
primitifs aient emigre pendant ce temps la. Mais les groupes qui nous interessent, c’est a dire 
ceux qui a niveau generique caracterisent actuellement la Region Neotropicale et se trouvent 
au meme temps dans le Haut Plateau Mexicain et parfois aux Etats Unis, ne doivent pas avoir 
emigre avant le Jurassique Moyen — Cretace. 

Nous comprenons que cette hypothese n’est qu’une supposition, mais c’est entre le Juras¬ 
sique Moyen et le Cretace que s’integrait l’entomofaune neotropicale avec les differents ele¬ 
ments que nous avons signale dans des points anterieurs. Et l’horofaune des insectes qui s’est 
deplace vers le Nord comprend une large representation de l’actuelle entomofaune neotropi¬ 
cale, ce qui offre un argument important pour supposer que le deplacement ait eu lieu quand 
cette entomofaune etait deja formee (naturellement dans ces elements anciens) ou dans les 
dernieres etapes du processus d’integration. 

D’autre part, ils sont genres et non groupes a niveau de tribu ou sous-tribu, comme il arrive 
quand les affinites gondwaniennes sont analysees, lesquels par leur presence partagee en Am¬ 
erique du Sud et dans le Haut Plateau Mexicain nous donnent l’evidence du mouvement mi- 
gratoire que nous commentons. Genres ou ensembles a un niveau immediatement superieur 
ou generique, qui etaient deja differences au moment de la migration. Cette supposition sig¬ 
nale aussi le Cretace comme l’epoque plus ancienne. 

Un argument complementaire nous est offert par le degre de differenciation que ces emi¬ 
grants atteignent au Mexique et aux Etats Unis, en comparaison avec les elements qui restent 
et evoluent en Amerique du Sud. Les differences que nous trouvons sont generalement a 
niveau de groupes d’especes, quelquefois a niveau generique, et celui-ci est le degre de differ¬ 
ence lequel nous pouvons attendre ait eu lieu pendant le Cenozoic chez une bonne partie des 
groupes d’insectes. 

II resulte de Vanterieure argumentation que Vepoque probable la plus ancienne de Immigra¬ 
tion vers le Nord des insectes Sudamericains soit du Cretace au Paleocene. 

II nous reste a determiner la limite superieure du laps de temps ou l’expansion ait pu avoir 
lieu. Qu’est-ce qui determine cette limite superieure? Le principal argument est donne par F 
interruption du pont Centre-Americain , phenomene qui commence pendant l’Eocene et dure 
jusqu’au Pliocene. 

L’emigration du Sud au Nord, dont nous faisons reference, et a laquelle se doivent les ele¬ 
ments sudamericains anciens du Haut Plateau et des Etats Unis, ne peut pas avoir eu lieu apres 
la fin du Pliocene quand le pont Centre-Americain se trouve de nouveau ouvert, pour deux 
raisons: 1) En accord avec les arguments exposes plus haut, si l’emigration des insectes Sud¬ 
americains s’etait effectuee dans n’importe quelle epoque posterieure au Miocene, le Haut 
Plateau Mexicain n’aurait pas ete colonise en forme massive, comme il Fa ete. 2) En supposant 
une emigration post-pliocenique le temps ecoule ne suffit pas a expliquer le degre de difference 
taxonomique qu’il y a entre les especes du Haut Plateau et des Etats Unis et leurs equivalents 
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sudamericains. 

II reste done, comme limite superieure de temps plus probable pour la grande emigration 
de l’entomofaune Sudamericaine, l’Eocene. Comme hypothese solidement basee nous pouvons 
considerer que le mouvement migratoire Sud-Nord eut lieu entre le Jurassique Moyen, et 
beaucoup plus probablement entre le Cretace et la fin du Paleocene. 

Pour quelles raisons la composition de l’entomofaune du Haut Plateau aide-t-elle a fixer 
la limite superieure du laps de temps ou aurait Immigration pu avoir lieu? 

L’evidence principale de cette emigration consiste en l’existence dans le Haut Plateau Mexi- 
caine, avec prolongation aux Etats Unis, des especes propres mais congeneriques (ou de genres 
simmilaires) aux elements Sudamericains. Pour que cette grande aire du Sud de l’Amerique 
du Nord puisse avoir ete colonisee, comme elle le fut, en forme massive, l’existence de con¬ 
ditions physiographiques — mais surtout ecologiques — differents aux actuelles etait neces- 
saire. Cette colonisation n’aurait pas pu avoir lieu sous les conditions actuelles. II ne faut pas 
oublier que les caracteristiques ecologiques et physiographiques que nous trouvons a present 
sont celles qui determinent la barriere entre les regions Nearctique et Neotropicale de la Zoo- 
geographie classique. Que cette barriere soit depassee dans les deux sens, par un certain nom- 
bre d’especes, n’invalide pas le fait beaucoup plus interessant qu’elle soit actuellement une 
vraie limite faunistique, maintenue comme telle par les profondes differences ecologiques 
qu’elle marque. 

De 1’invasion massive a laquelle nous avons fait reference et de l’importance de la barriere 
actuelle, nous pouvons deduire que le Haut Plateau n’existait pas comme tel quand immigra¬ 
tion des insectes Sudamericains eut lieu, et que les barrieres montagneuses comme le Systeme 
Volcanique Transversal, qui marque la limite Sud du Haut Plateau et traverse le Mexique vers 
les 19° de latitude, ne se trouvaient pas. 

La Geologie appuie fortement nos suppositions. Pendant le Miocene commence une activite 
volcanique et tectonique tres intense, qui change completement le paysage physiographique, 
ecologique et biotique du Mexique et du Nord de l’Amerique Centrale. L’elevation de 1’actuel 
Haut Plateau commence et la Sierra Madre Oriental apparait accompagnee d’enormes eruptions 
de rhyolites; les deux phenomenes affectent profondement les conditions ecologiques. A 
mesure que le Cenozoique avance, le Haut Plateau s’eleve de plus en plus, et le climat tempere 
devient de plus en plus sec. 

Ce profond changement, en ce qui est actuellement le Nord de l’Amerique Centrale, le Mex¬ 
ique et le Sud-Ouest des Etats Unis, nous fait penser que l’expansion de l’entomofaune Sudam¬ 
ericaine doit avoir ete anterieure au Miocene, car sous les conditions qui commencent dans 
cette periode elle n’aurait pas pu s’etendre en forme massive. Les elements qui avant le Mio¬ 
cene avaient occupe le Haut Plateau restent isoles (surement decimes par les changements 
ecologiques) et evoluent “in situ” donnant lieu a 1’actuel Patron de dispersion dans le Haut 
Plateau (Halffter, 1962, 1964a, 1964b, 1965), suivi par des insectes d’origine sudamericaine 
ancienne, qui ont dans le Haut Plateau (comprenant les terres hautes de Chiapas et Guatemala) 
un centre secondaire de diversification. Une certaine partie des insectes de la Sous-region Sono- 
rienne represented une derivation de cette entomofaune adaptee a des conditions de desert ou 
d’extreme aridite. 

Nos idees sur l’expansion ancienne de l’entomofaune sudamericaine coincident avec celles 
soutenues en de nombreuses etudes faites sur les flores existantes au Mexique et en Amerique 
du Nord durant le Cenozoique. II est ainsi que la Flore Neotropicale Tertiaire presente une 
grande expansion vers le Nord au cours du Cenozoique Inferieur et une retraction progressive, 
suivant un scheme biogeographique qui coincide avec celui que nous avons signale pour les 
insectes. 

11. Notre theorie n’est pas la seule a proposer une expansion vers l’Hemisphere Nord d’une 
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horofaune a origine gondwanienne preponderante. En plus des auteurs qui maintiennent des 
positions de synthese (surtout Reig), qui suivent les memes concepts enonces dans les points 
precedants, Jeannel (1961) dedie un chapitre et beaucoup de commentaires a ce qu’il appelle 
pulsation gondwanienne, ou il parle de l’expansion vers le Nord de differentes lignes gondwan- 
iennes, aussi bien paleantarctiques qu’inabresiennes, mais curieusement avec plus d’emphase 
dans les premieres. Pour Jeannel, “le systole de la pulsation s’est prolongee jusqu’au commence¬ 
ment du Tertiaire; puis elle a ete suivi d’un reflux qui a fait disparaitre la grande majorite des 
especes emigrees dans le Nord . . .” (loc. cit.: 7). 

II faut preciser que notre idee d’une expansion vers le Nord de l’entomofaune Sudameri- 
caine ancienne ne se base pas sur les meme considerations, ni suit les meme raisonnements que 
Jeannel. Nos raisons pour expliquer le sens dominant Sud-Nord (au moins pour les insectes) 
de cet echange faunistique de la fin du Mesozoique et commencement du Cenozoique, sont 
les memes que Darlington invoque pour expliquer la predominance du courant contraire (Nord- 
Sud) au Pleistocene-Recent, c’est a dire la tendence a l’expansion et le success en la concurrence 
des groupes dominants, developpees sur des aires tres grandes et variees, d’intense competence: 
le continent de Gondwana pour l’entomofaune Sudamericaine ancienne, les tropiques du Vieux 
Monde pour les vertebres du Pleistocene-Recent. 

Les exemples donnes par Jeannel ne peuvent pas etre ecartes sans une analyse detaillee. Ainsi, 
la pulsation gondwanienne peut expliquer la presence d’un Chiasognathe (Coleoptera, Lucani- 
dae) et d’autres groupes gondwaniens dans l’ambre baltique (Jeannel, 1961: 41-46), conjointe- 
ment a des elements dont la dispersion a evoluee dans l’Hemisphere Nord. L’ambre baltique 
revele un curieux mais non unique, melange d’Horofaunes, en quelque sorte semblable a ce 
que nous trouvons a present dans la Zone de Transition Mexicaine et au Sud des Etats Unis. 

La presence de marsupiaux fossiles dans l’Hemisphere Nord (voir Reig, 1968), peut aussi 
etre explique comme representant une consequence de la meme pulsation. 

Dans beaucoup des exemples cites par Jeannel, il y a au moins autant d’elements qui fassent 
supposer une origine australe (gondwanienne), avec expansion vers le Nord a la fin du Meso¬ 
zoique — commencement du Cenozoique, comme une origine dans le Nord (Hemisphere ou 
Ton a trouve uniquement quelques restes fossiles ou de rares representants actuels tres local¬ 
ises) et la dispersion dans toutes les terres du sud, ou survivents des groupes faunistiques riches 
et varies. Si nous sommes consequents avec les hypotheses de Matthew et Darlington, qui 
supposent le developpement des groupes dominants en des aires majeures, il y a plus d’appui 
pour supposer que le Sud — constitue par le grand ensemble de Gondwana — fut le lieu d’ori- 
gine de ces groupes. Il est bien entendu que ce phenomene se limiterait a des groupes anciens, 
evolues au Mesozoique. Si nous examinons chaque exemple sans prejuger, le Sud se signale 
comme lieu d’origine par la richesse des formes communes partagees entre des aires aujourd’ 
hui lointaines, ainsi que par la remarquable affinite que ces formes conservent. C’est tout le 
contraire de la representation partielle et sporadique des fossils et survivants dans l’Hemisphere 
Nord. 

12. Continuant avec revolution des faunes Americaines, entre le Paleocene et la fin du 
Pliocene, se situe, une longue periode d’isolement et de divergence. Durant cette periode, les 
noyaux des actuelles regions Nearctique et Neotropicale accentuent leurs differences, qui nous 
pouvons le supposer, avaient ete moins importantes au Paleocene. 

Les groupes sudamericains devinrent plus rare en Amerique du Nord, a cause peut-etre des 
changements climatiques (nous supposons que les emigrants rep resentaient essentiellement des 
groupes tropicaux, et les formes qui survivent dans le Haut Plateau en sont une preuve), mais 
a cause aussi de la concurence superieure des nouveaux elements venant des tropiques du Vieux 
Monde, qui continuaient a arriver en Amerique du Nord via Behringia, et qui, par l’interruption 
du pont Centre-Americain, ne pouvaient passer en Amerique du Sud. Le caractere holarctique 
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de la Region Nearctique s’est trouve done accentue aux depens des vieux immigrants Sudam- 
ericains, qui disparurent pour ce qui concerne les vertebres (quoique en laissant des preuves fossiles 
de leur emigration). Ces immigrants persisterent en echange dans les groupes d’insectes qui 
evoluerent dans le Haut Plateau Mexicain, et moins nombreux et formant une partie du total 
de moindre importance dans les genres et groupes d’especes d’origine sudamericaine qui evolu¬ 
erent aux Etats Unis. Ici, il faut distinguer clairement ces elements des emigrants post-pliocen- 
iques, qui appartiennent a des groupes d’especes tropicales (parfois la meme espece se trouve 
dans les plaines cotieres mexicaines) et dont la penetration aux Etats Unis est tres limitee. 

13. Durant cette meme periode, l’Amerique du Sud restait isolee. Quoique quelques ani- 
maux puissent avoir passe suivant le systeme de saut d’ile en ile (profitant des terres restees 
emergees) propose par Simpson, il n’y eut sans doute aucun grand courant migratoire et 1’ 
isolement fut le phenomene biogeographique dominant. 

Simpson (1940: 158) donne une mesure des effets de cet isolement: avant que 1’echange 
soit retabli vers la fin du Pliocene, l’Amerique du Nord avait 27 et l’Amerique du Sud 29 famil¬ 
ies de mamiferes terrestres, desquelles deux seulement etaient partagees; apres que le contact 
fut retabli au Pleistocene, l’Amerique du Nord et celle du Sud en ont partage 22. 

14. Pendant la periode d’isolement chez les vertebres, les elements gondwaniens et les emi¬ 
grants du Nord appartenant a l’Horofaune Sudamericaine ont evolue conjointement en don- 
nant lieu a une horofaune tres caracteristique et riche: les vertebres du Cenozoic Sudameri- 
cain. Chez les insectes, les elements gondwaniens (de beaucoup les plus nombreux) evoluerent 
conjointement aux rares emigrants paleoamericains. Les lignes bresiliennes tendent a dominer 
quoique, comme nous l’avons deja signale, certain type de barriere empeche qu’elles colonisent 
completement 1’extreme Sud. 

L’evolution des insectes est, generalement, plus lente que celle des vertebres (surtout par 
rapport a un groupe tachytelique comme le sont les mammiferes placentaires); e’est pourquoi 
les differences entre les elements paleoamericains et leurs equivalents extra-americains sont 
a niveau de groupe d’especes, exceptionellement de genre. Nous avons deja signale que les 
groupes gondwaniens montrent des affinites extra-americaines generalement a niveau de tribu 
ou sous-tribu. La stabilite evolutive post-mesozoique de beaucoup de groupes d’insectes les 
convertit en temoins utiles pour pouvoir reconstruire les relations faunistiques de la fin du 
Mesozoique, compensant — au moins partiellement — la pauvrete en fossiles. 

15. Vers la fin du Pliocene et au commencement du Pleistocene se retablit la communication 
entre l’Amerique du Nord et celle du Sud a travers le pont Centre-Americain. A cette epoque, 
la physiographie du Haut Plateau Mexicain et des terres hautes du Sud du Mexique etait sem- 
blable a l’actuelle. Dans le Haut Plateau Mexicain existait une faune d’insectes d’origine sud¬ 
americaine qui avait evolue dans un relatif isolement (plus ouvert vers le Sud-Ouest des Etats 
Unis), a laquelle s’etaient ajoutes des groupes procedant du Nord. Pour les vertebres, la faune 
etait formee de groupes venus du Nord, avec parfois une evolution secondaire “in situ”. 

Quand les possibilites d’echange entre l’Amerique du Nord et celle du Sud se sont vues 
retablies, des courants migratoires dans les deux sens se presentment. Les insectes sudameri- 
cains s’etendirent vers le Nord, sans occuper en ce cas-ci le Haut Plateau ni rentrer dans la 
sous-region Sonorienne, en donnant les elements caracteristiques des aires neotropicales de la 
Zone de Transition Mexicaine. Cette expansion nouvelle et limitee vers le Nord de l’entomo- 
faune Sudamericaine fut accompagnee par une certaine quantite de vertebres, quoique le 
nombre et l’importance des vertebres qui emigrerent de l’Amerique du Nord a celle du Sud 
(Horofaune Holarctique) fut incomparablement plus grand. Ces vertebres holarctiques, nouv- 
eaux envahisseurs de l’Amerique du Sud, avait evolue aux tropiques du Vieux Monde (tout 
en presentant un echange complexe avec l’Amerique du Nord), aire qui par l’extension et la 
diversite qu’elle presenta au Cenozoique, est le lieu ou les faunes dominantes des vertebres 
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cenozoiques se sont developpes, comme Darlington l’expose en une forme tout a fait convain- 
cante. 

Le grand centre evolutif, probablement localise pendant le Mesozoique au continent de 
Gondwana, apres que celui-ci se soit fragments et que les continents aient acqui leur actuelle 
physionomie, passa — au Cenozoique — a la grande extension que nous appelons tropiques 
du Vieux Monde: Eurasie, Malasie et Afrique. 

16. Pour son expansion moderne (nous l’appelons ainsi pour la distinguer de l’ancienne 
pre-eocenique) vers le Nord, les elements Sudamericains ont suivi les plaines cotieres du 
Mexique, plus particulierement celle du Golfe, par laquelle ils penetrerent jusqu’au Texas et 
au Sud-Est des Etats Unis. 

Cette expansion correspond chez les insectes a ce que nous avons appele Patron de Disper¬ 
sion Neotropicale (Halffter, 1964: 46-49, 74-75). Les especes qui suivent ce Patron apparten- 
ant toutes a des genres ou meme a des groupes d’especes Sudamericains, presentent differents 
degres de penetrations dans la Zone de Transition Mexicaine (voir des exemples chez les Scar- 
abaeinae, dans le travail ci-dessus cite). Le premier degre de penetration correspond a des 
genres riches en especes et largement distribues en Amerique du Sud, principalement dans 
Pare Colombie-Venezuela-Guyanes. Ils presentent dans la Zone de Transition Mexicaine une 
ou deux especes seulement, dont l’aire de distribution s’etend de la Colombie ou du Panama, 
jusqu’aux forets du Nord de l’Amerique Centrale, le Chiapas et le Sud du Mexique jusqu’a 
l’lsthme de Tehuantepec. C’est 1’expansion tres recente, des especes tropicales liees a la foret 
tropical toujours verte. Le deuxieme degre de penetration vers le Nord, correspond a des gen¬ 
res contenant beaucoup d’especes sudamericains, en petit nombre dans la Zone de Transition, 
mais qui s’y trouvent plus largement distributes que le groupe anterieur. La plupart continuent 
cependant a etre liees a la foret toujours verte, quoiqu’elles puissent en certains cas penetrer dans 
la foret tropicale decidue du bassin du Balsas ou montei vers le Nord par la plaine cotiere du 
Golfe. 

Le troisieme degre de penetration, dans le Patron de Dispersion Neotropicale, correspond 
a des genres qui presentent de nombreuses especes dans la Zone de Transition. En general, 
ce sont les memes genres qui ont participe a l’ancienne invasion de 1’Amerique du Nord, car 
ils presentent a cote des especes qui suivent le Patron Neotropical, d’autres groupes d’especes 
qui suivent le Patron de dispersion dans le Haut Plateau (done de penetration ancienne) et, 
en beaucoup de cas, des especes dans la faune sonorienne et du Sud et Sud-Est des Etats Unis. 
Selon leurs affinites avec les especes sudamericaines, dans les deux derniers cas, il s’agit de 
penetration ancienne — groupes d’especes endemiques, ou modernes — especes neotropicales 
a large distribution. 

17. En suivant les systemes orographiques Mexicains et Centre-Americains, des insectes 
nearctiques ou holarctiques se repandirent du Nord vers la region Neotropicale. Ball, 1968 
(1970), a explique d’excellente maniere, en prenant comme exemple les Carabidae, comment 
les montagnes servent de voi de dispersion et de centre de diversification, ainsi que la forme 
dont limitent les hiatus entre les systemes montagneux la penetration vers le Sud des especes 
nearctique-holarctiques. C’est ce que nous avons appele Patron de Dispersion Nearctique 
(Halffter, 1964) et que, dans ce travail dedie principalement aux elements anciens, nous ne 
traiterons que superficiellement. 

La grande majorite de ces insectes ne depassent pas les systemes orographiques mexicains, 
trouvant dans l’lsthme de Tehuantepec une grande barriere. Quelques especes continuent vers 
le Sud par les montagnes Centre-Americaines jusqu’au Nicaragua. Mais l’aire sans montagnes 
a la hauteur du lac de Nicaragua semble etre une barriere infranchissable (a noter le contraste 
avec les formes anciennes du Patron de Dispersion Paleoamericain qui d’origine septentrionale 
aussi penetrent profondement en Amerique du Sud, en n’etant pas limitees aux conditions 
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ecologiques temperees — froides des hautes montagnes). 

La sous-famille Geotrupinae (Coleoptera, Scarabaeidae) comprend une tribu, Geotrupini, 
qui represente un clair exemple du Patron de Dispersion Nearctique. 

Les Geotrupinae sont beaucoup plus primitifs dans leur morphologie, anatomie et comporte- 
ment que les Scarabaeinae. La distribution des 4 tribus que la sous-famille comprend est en 
soi tres illustrative. La premiere tribu, Bolboceratini, s’approche beaucoup dans son ensemble 
a une distribuion cosmopolite, quoiqu’elle comprenne sans doute des groupes de genres et des 
genres a histoire biogeographique differente, parmi eux quelques uns qu’on puisse considerer 
comme gondwaniens. La tribu suivante, Athyreini, comprend un genre africano-oriental et 
trois genres americains (Howden et Martinez, 1963). De ces trois derniers genres, deux sont 
sudamericains, l’un totalment restreint et l’autre avec une espece au Panama et au Costa Rica. 
Le troisieme genre, Neoathyreus Howden et Martinez, a des especes en Amerique du Sud, An¬ 
tilles, sud de FAmerique Centrale et Zone de Transition Mexicaine, mais il ne penetre pas au 
Mexique au dela des aires que nous pouvons considerer comme neotropicales: les plaines co- 
tieres du Golfe et du Pacifique et les pentes des chaines montagneuses vers ces plaines, ainsi 
que les parties tropicales au sud du Systeme Volcanique Transversal, comprenant la depression 
de la riviere Balsas, avec une certaine penetration dans la Peripherie sud du Haut Plateau. 

Dans Fensemble, la tribu Athyreini corresponderait a une distribution inabresienne, avec une 
expansion limitee, et par la meme raison apparement recente, vers les aires neotropicales du 
Mexique. La troisieme tribu, Lethrini, est Palearctique, a predominance asiatique. Finalement, 
la quatrieme tribu, Geotrupini, est Holarctique: 5 especes se trouvent au Canada (toutes ap- 
partenant au genre Geotrupes) et 18 especes aux Etats Unis (groupees en Geotrupes et en deux 
genres de distribuion restreinte, Fun au Sud-Est du pays, Fautre exclusivement en Floride); 
au Mexique il y a un minimum de 17 especes (appartenant aux genres Geotrupes et a Fen- 
demique Ceratotrupes ); deux especes de Geotrupes se trouvent au Guatemala et l’une d’elles 
arrive jusqu’aux terres hautes du Salvador. Dans la Zone de Transition, Geotrupes (genre qui 
existe aussi en Eurasie) et Ceratotrupes sont limites aux parties hautes des montagnes, gener- 
alement occupees par des forets temperees (avec des arbres de distribution holarctique aussi) 
et parfois a des prairies de haute montagne. Dans ces conditions, Geotrupes et Ceratotrupes , 
associes avec quelques especes de Scarabaeinae de dispersion Paleoamericaine (principalement 
des genres Copris et Onthophagus ), remplissent le niche ecologique que les Scarabaeinae d’ 
origine Sudamericaine occupent dans le Haut Plateau et dans les terres tropicales de la Zone 
de Transition. C’est la typique dispersion Nearctique. La presence d’especes differentes cor¬ 
respond aux hiatus qui existent dans la continuity des systemes montagneux. Par exemple, le 
Systeme Volcanique Transversal et ce que Ball appelle les “Sierras de Oaxaca”, sont le lieu de 
developpe^ent d’un genre endemique, la deja mentionne Ceratotrupes (Halffter et Martinez, 
1962). 

18. En general, Fentomofaune de montagne du Costa Rica et du Panama, semble etre plu- 
tot une extension vers le Nord de Fentomofaune Sudamericaine qu’une prolongation des 
lignes nearctiques, quoique cela represente un probleme qui a besoin d’une etude plus ap- 
profondie. 

19. Selon Reig (1968) le premier vertebre de la derniere grande invasion septentrionale 
(Horofaune Holarctique) qu’on ait trouve en Amerique du Sud correspond au Pliocene Moyen, 
ce qui coincide avec les premiers signes de la presence des mammiferes sudamericains en Am¬ 
erique du Nord. Cependant, il faut bien noter qu’il s’agit des premiers fossiles connus, qui 
appairaissent dans des lieux tres eloignes du pont qui fait communiquer les deux grandes 
masses continentales: Fun en Argentine, Fautre aux Etats Unis. Nous manquons malheureuse- 
ment de fossiles des aires intermediaries, qui pourraient nous fournir des indications tres 
illustratives sur Fepoque du commencement de Fechange. 
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Reig situe les migrations massives au Pleistocene: “La premiere veritable irruption massive 
d’elements Nearctiques eut lieu a partir du Pleistocene Inferieur (age uquien) ... on a trouve 
des Tapirides, des Cervides, des Camelides, des Equides, des Tayassuides, . . , des Gompho- 
therides (Mastodontes), des Machaerodontides. Cette irruption a coincide avec l’etablissement 
du pont panameen, phenomene paleogeographique en relation, tres probablement, avec la 
phase principale du troisieme mouvement de l’orogenese andine de Groeber, dont la manifes¬ 
tation coincide, selon cet auteur (1951) avec la limite plio-pleistocene” (Reig, 1968: 252). 
“Mais cette irruption massive de l’Eo-pleistocene ne termine pas Fapport nearctique neo- 
cenozoique a la faune Sudamericaine. Les donnees paleontologiques montrent que des apports 
successifs pendant la transgression du Quaternaire eurent lieu. La propagation des elements 
Nord-americains vers les regions meridionales dut etre reglee par les changements climatiques 
du Pleistocene qui determinerent des vagues successives d’immigration ...” (Reig, 1968: 
252). 


L’ENTOMOFAUNE ACTUELLE DE L’AMERIQUE DU NORD 

Ce faune est une combinaison des quatre elements. 

Elements holarctiques. 

Importants dans la partie plus septentrionale du continent, diminuent en nombre du Nord 
au Sud, quoiqu’il y en ait qui prolongent leur expansion a travers des parties hautes des chaines 
de montagnes. 

Elements nearctiques. 

Presentent des affinites palearctiques a niveau generique ou plus frequemment supragener- 
ique, malgre quoi il y a suffisament d’evidences pour supposer qu’ils ont evolue en Amerique 
du Nord. Parmi ces elements on trouve de fortes differences entre les entomofaunes de l’Est 
et de POuest des Etats Unis, separees par une grande aire de superposition — soustraction, 
les plaines centrales, qui ont aussi quelques elements propres. 

Elements Sudamericains anciens. 

Ils correspondent a F invasion pre-eocenique de FAmerique du Nord par l’entomofaune 
Sudamericaine (points 8, 9 et 10). Ces elements sont plus abondants au Sud et dans la sous- 
region Sonorienne des Etats Unis, quoique ils aient tres souvent une distribution plus vaste, 
arrivant en certains cas jusqu’a la frontiere du Canada. Les elements Sudamericains anciens 
sont representes par des genres ou des lignes d’especes evoluees en Amerique du Nord, pour 
lesquels on retrouve les plus importantes affinites chez les elements de meme origine sud¬ 
americaine et d’age semblable de la Zone de Transition Mexicaine suivant le Patron de dis¬ 
persion dans le Haut Plateau. Les relations entre les uns et les autres sont parfois notables, 
quoiqu’il y ait aussi beaucoup de lignes qui, tout en etant d’origine Sudamericaine, ont per¬ 
sists et peut-etre evolue uniquement aux Etats Unis. 

Les elements d’origine Sudamericaine ancienne represented un ensemble assez important 
de l’entomofaune de la region Nearctique, moins cependant que celui forme par l’ensemble 
des especes qui ont des affinites avec le Vieux Monde. 

Elements neotropicaux modernes d’invasion post-pliocenique. 

Ils sont representes par des especes appartenant a des groupes qui proviennent du Nord de 
l’Amerique du Sud ou de 1’Amerique Centrale et qui s’etendent a travers les terres tropicales 
des plaines cotieres mexicaines. Le long du Golfe la penetration, qui possede plusieurs degres 
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(point 16), est limite aux Etats Unis, aux regions du Golfe. Le long du Pacifique, la distribu¬ 
tion de ces emigrants modernes s’interrompt sur la cote a la hauteur de l’Etat Mexicain de 
Sonora, pour presenter plus au Nord quelques populations en Arizona. 

L’ENTOMOFAUNE ACTUELLE DE LA REGION NEOTROPICAL 

Composition de la faune actuelle de la Zone de Transition Mexicaine. 

Avec origine sudamericaine ancienne: Patron de dispersion dans le Haut Plateau. — Ce sont 
des especes d’origine et de claires affinites Sudamericaines, dont l’aire de dispersion comprend 
le Haut Plateau Mexican et, parfois, les hautes terres du Chiapas et du Guatemala (voir point 
10; Halffter, 1964: 49-53, 76-78). (Fig. 2-4). 

Les genres avec dispersion dans le Haut Plateau penetrent tres peu dans les montagnes qui 
le bordent, ou dominent les elements de provenance Nearctique ainsi que les paleoamericains. 

Une origine et histoire evolutive semblable aux elements de dispersion dans le Haut Plateau, 
se retrouve chez quelques groupes fossiles pleistoceniques de Californie (Rancho La Brea), 
relictes de l’extreme Sud de la Basse Californie, et chez des especes ou meme genres endemiques 
des Antilles. Dans tous ces cas il s’agit de restes de l’expansion pre-eocenique de l’entomofaune 
Sudamericaine. 



Fig. 2. Distribution de Canthon humectus (Say), exemple de dispersion dans le Haut Plateau d’une espece appartenant a 
un genre d’origine neotropicale. Les lignes indiquent les systemes orographiques. 
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Fig. 3. Comparaison des distributions dans le Haut Plateau (pointille) et neotropicale typique (raye^horizontal) de deux 
especes appartenant au meme genre, Canthon, d’origine sudamericaine. L’espece dans le Haut Plateau est Canthon humectus, 
l’espece neotropicale est C. indigaceus Leconte. 



Fig. 4. Distribution de Phanaeus quadridens (Say). Les memes considerations que pour Canthon humectus dans la figure 2. 
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D’origine sudamericaine moderne: patron de dispersion Neotropieale. — Ce sont des ele¬ 
ments de penetration recente (e’est a dire, post-pliocenique) dans la Zone de Transition Mex- 
icaine. En s’etendant vers le Nord ils n’ont pas penetre dans le Haut Plateau; en partie a cause 
de la barriere geographique que represented les montagnes et le Haut Plateau lui-meme, mais 
plus particulierement pour des raisons ecologiques: le Haut Plateau de climat tempere est peu 
approprie aux especes tropicales qui viennent de l’Amerique du Sud. Leur penetration se lim- 
ite aux terres tropicales situees au sud du Systeme Volcanique Transversal et aux plaines cot- 
ieres des deux littoraux (voir point 16, Halffter, 1964: 46-49, 74-76). 

D’origine septentrionale ancienne: patron de dispersion Paleoamericaine. — II correspond 
a des taxa de penetration ancienne en Amerique du Nord, d’ou ils se sont repandus par la 
Zone de Transition Mexicaine, arrivant en Amerique du Sud (specialement dans la partie Nord 
du sous-continent) et, parfois, aux Antilles. 

Les montagnes actuelles ne sont pas des voies de penetration, mais des centres de speciation. 
D’autre part, les groupes paleoamericains ne se limitent pas aux montagnes. 

Dans le cadre du patron Paleoamericain nous trouvons deux types de distribution: a) celui 
qui correspond a des especes relictes, avec des aires tres localisees qui occupent generalement 
des niches ecologiques specialises ou protegees de quelque fa^on, quoique les especes du 
meme genre ou groupes aient une distribution large et eurytropique au Vieux Monde; b) celui 
qui correspond a des genres qui se repandent, en occupant diverses habitats, en Amerique du 
Nord, dans la Zone de Transition Mexicaine et parfois dans une partie de 1’Amerique du Sud, 
ou le nombre d’especes diminue notablement dans le sous-continent du Sud. 

Les genres qui suivent le patron Paleoamericain, dans sa distribution hors du Continent 
Americain, predominent dans les zones tropicales ou temperees-chaudes. Ces insectes ne pur- 
ent, sand doute, pas avoir penetre en Amerique a travers le pont de Behring dans les conditions 
climatiques existentes aux dernieres periodes du Cenozoique. Cela represente un argument en 
faveur de l’anciennete de leur arrivee au Continent Americain, si l’on considere non pas un 
genre determine, qui pourrait changer ses exigences ecologiques avec le temps, mais tout un 
ensemble faunistique. 

Un deuxieme argument a f appui de l’anciennete des genres paleoamericains e’est leur tres 
ample distribution mondiale: cosmopolite en quelques cas (comprenant l’Australie); en autres, 
toutes les tropiques et zones temperees — chaudes du Vieux Monde, en presentant un grand 
nombre d’endemismes geographiques et de specialisations ecologiques et du comportement, 
ainsi qu’une grande diversification a niveau specifique. 

Finalement, leur dispersion a du s’effectuer avant l’elevation, au Miocene, du Haut Plateau 
Mexicain et de l’expansion du desert a l’ouest de 1’Amerique du Nord. L’elevation du Haut 
Plateau et des systemes orographiques donna origine a des especes de montagne; la desertisa- 
tion influenca le developpement des especes ayant des habitats particuliers comme, par ex- 
emple, les nidicoles. 

D’Origine septentrionale moderne: patron de dispersion Nearctique. — C’est la dispersion 
suivie par des especes appartenant a des genres ou groupes suprageneriques, parfois nearctiques, 
mais en majorite de distribution holarctique et qu’on trouve, dans la Zone de Transition Mex¬ 
icaine, dans la partie haute (audessus de 1500 m d’altitude en general) des grands systemes 
orographiques (voir point 17; Ball, 1968-1970). 

Composition de la faune actuelle de sous-region Antillaine. 

Les Grandes Antilles. — L’entomofaune des grandes Antilles est formee principalement par 
des elements Sudamericains anciens et paleoamericains. Dans les deux cas, le degre d’endem- 
isme est tres marque, aussi bien a niveau generique, que specifique. D’autre part, chaque ile 
presente une faune tres particuliere, avec un minimum d’elements partages. 
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Dans le cas des especes appartenant a des genres du Vieux Monde, ces genres peuvent ne 
pas exister sur le Continent (d’ou tres possiblement elles ont disparu) et comme il arrive pour 
deux Scarabaeinae, avoir des representants dans les lies. 

Matthews (1966) conclut (concernant les Scarabaeinae, mais cela peut s’appliquer aux autres 
groupes) que les grandes Antilles conservent aujourd’hui une entomofaune qui est un reflexe 
de celle du Cenozoique Moyen en Amerique du Nord et Amerique Centrale: un melange d’ 
elements nearctiques et neotropicaux anciens. 

Les Petites Antilles. — Elies ont une representation tres pauvre de genres d’origine unique- 

ment Sudameri caine. Exceptionnellement on trouve les m ernes especes que sur le continent, 

quoique la majorite soient exclusives d’une ou plusieures des iles. La plus importante partie 

est composee d’immigrants recents et il est possible de distinguer, d’apres leur degre d’endem- 

f x j 

isme, plusieurs etapes de colonisation a partir de 1’Amerique du Sud. Il n’y a pas de relation 

zoogeographique entre les Grandes et les Petites Antilles (voir une tres interessante discussion 

de la zoogeographie de nos groupes — exemple aux Antilles dans Matthews, 1966). 

Composition de la faune actuelle de l’Amerique du Sud. 

L’Amerique du Sud presente une entomofaune formee essentiellement et presque exclusive- 
ment d’elements anciens d’origine gondwanienne (voir point 7) ou septentrionnale (paleo- 
americaine), avec preponderence des premieres. Ce que nous pouvons considerer comme ele¬ 
ment moderne n’est qu’un derive evolue au sous-continent de ces lignes anciennes. 

Nous avons discute deux des sous-regions enlesquelles s’est divise la region Neotropicale 
(voir Rapoport, 1968), la Centre-Americaine qui comprend la Zone de Transition Mexicaine 
jusqu’au lac de Nicaragua et l’Antillaise. 

Les autres sous-regions neotropicales refletent basiquement des differences ecologiques et 
ceci explique que leurs limites et divisions varient tellement selon l’auteur, c’est a dire selon 
le groupes que celui-ci utilise dans l’analyse et les necessites ecologiques de ce groupe. Les 
jugements les plus generaux et de majeure validite ecologique-historique (done applicables a 
un nombre plus important de groupes) sont possiblement ceux de Ringuelet, ainsi que ceux 
synthetises par Rapoport. 

En plus des deux sous-regions deja mentionnees, Rapoport (1968) signale la Guyano-Bres- 
ilienne, l’Andino-Patagonique et l’Araucane. 

Sous-region Guyano-Bresiliene. — Ce aire comprend la grande foret amazonique, la plus 
grande et la plus riche du monde, ainsi que de communautes tropicales tres variees. Dans cette 
immense aire, qui conserve le climat tropical pendant le Cenozoique, evoluent les elements 
gondwano-inabresiens, avec quelque apport tres rares paleoamericains. C’est le noyau cen¬ 
tral et dominant de 1’entomofaune neotropicale qui irradie le reste du continent par les pro¬ 
cessus que nous avons signale dans cette Theorie. 

Sous-region Andino-Patagonique. — Cet aire nous semble fortement artificielle. Elle comprend, 
d’une part, des elements guyano-bresiliens qui, en Patagonie, ont eu un centre secondaire 
d’evolution (avec adaptation a des conditions seches et temperees-froides). Ces elements se 
melangent avec quelques elements paleantarctiques qui se repandent vers le Nord. Nous avons 
deja signale que par les Andes s’etendent aussi bien des especes d’origine paleantarctique, que 
des lignes guyano-bresiliennes evoluees en Patagonie — Argentine du Nord. En Patagonie et 
dans les zones xerophiles argentines se trouvent meme quelques elements paleoamericains de 
penetration tres ancienne. Au nord des Andes il y a aussi des tres rares representants de ce que 
nous avons nomme Patron de Dispersion Nearctique, avec elements paleoamericains melanges 
aux elements derives des aires tropicales voisines (ayant une entomofaune guyano-bresilienne). 

La sous-region Andino-Patagonique est done une sous-region sans histoire zoogeographique 
propre, de composition heterogene et dont les seules caracteristiques reellement communes 
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sont ecologiques: pluies rares, climat tempere-froid (du a la latitude au Sud, a l’altitude dans 
les Andes), isolement produit par des aires tropicales. 

Sous-region Araucane. — Cet aire (ou District Zoogeographique Austral Cordillerano de 
Ringuelet) comprend les forets patagono-chiliennes. Son entomofaune est dominee, ainsi que 
sa flore, par les elements paleantarctiques, a caractere fortement relictuel, et presente un fort 
contraste avec le reste de la region Neotropicale. 

Rapoport (1968: 88) suppose que le 87% de la faune montre des relations directes et ex¬ 
clusives entre l’Araucainie et la region Australienne. Cet auteur propose et discute largement 
1’opportunity de considerer une Region Holantarctique, qui corresponderait a la distribution 
des lignes paleantarctiques aux extremes australs des continents du Sud. Nous croyons plus 
convenant de considerer Pexistence de cette sous-region Araucane, etant donne que, malgre 
ses fortes affinites extra-americaines, elle n’est pas isolee du reste du Continent, ce qui fait 
que certains elements guyano-bresiliens y penetrent, et que plusieurs de ses groupes se re¬ 
pandent vers le nord en suivant la Chaine Andine. 

APPENDICE 1. DISTRIBUTIONS DES TRIBUS, SOUS-TRIBUS 
ET GENRES DE LA SOUS-FAMILLE SCARABAEINAE 

Cette liste est basee en grande partie sur celle de Halffter et Matthews, 1966, cependant 
elle presente plusieures modifications, surtout dans les Canthonina Americains et les Pha- 
naeina. 

Comme il arrive quand on fait une analyse biogeographique, un des principaux problemes 
sont les lacunes dans la taxonomie du groupe. En general, les Scarabaeinae sont bien connus 
et un groupe avec lequel on travaille maintenant. Cependant, quelques tribus ont besoin des 
revisions a niveau generique (principalement les Dichotomina) et l’Australie et les iles du 
Pacifique possiblement contiennent plus de genres que ceux que nous connaissons a present. 

Etant les Scarabaeinae predominantement un groupe de regions tropicales et tempere- 
tropicales, le terme “cosmopolite”, se rapporte a leur distribution dans toutes les regions in- 
tertropicales et tempere-chaudes. Uniquement dans le cas du genre Onthophagus le terme a 
un sens plus large, comprenant des especes de terres tempere-froides de l’Hemisphere Nord. 

Quand on indique “Amerique du Sud” ou “Neotr.” et le contraire n’est pas specifie, le 
genre n’existe pas au Chili ni dans la partie australe de 1’Argentine. 

Sous-Famille Scarabaeinae 
(= Coprinae) 

Tribu Onthophagini 

Cosmopolite. Remarquablement moins abondant dans PHemisphere Occidental, speciale- 
ment en Amerique du Sud, ou existent seulement quelques especes, en comparaison avec 
plus de 1500 qui se presentent dans les tropiques du Vieux Monde. Leur niche ecologique 
est occupe en Amerique du Sud en partie, par des petits Dichotomina. 

Onthophagus Latreille (= Onthoellus Balthasar); On a pu diviser le seul genre de Scarabaeinae 
veritablement cosmopolite, malgre sa grande homogeneite, dans les suivants sous-genres, re- 
streints dans leur majorite aux tropiques du Vieux Monde: Proagoderus Lansberge, Diastel- 
lopalpus Lansberge, Serrophorus Balthasar, Digitonthophagus Balthasar, Phanaemorphus 
Balthasar, Paraphanaeomorphus Balthasar, Strandius Balthasar, Colob onthophagus Balthasar, 
Gibb onthophagus Balthasar, Micronthophagus Balthasar , Parascatonomus Paulian, Ontho- 
phagiellus Balthasar, Par onthophagus Balthasar, Endrodius Balthasar, Indachorius Balthasar, 
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Pseudonthophagus Balthasar, Euonthophagus Balthasar et Onthophagus Latreille. 
Mimonthophagus Balthasar — Ethiop. 

Macropocopris Arrow — Austr. 

Caccobius Thomson — Palear., Oriental, Ethiop. 

Milichus Peringuey — Ethiop. 

Cyobius Sharp — Oriental. 

Anoctus Sharp — Oriental. 

Caccophilus Jekel — Ethiop. 

Phalops Erichson — Ethiop., Oriental. 

Tribu Oniticellini 


Sous-Tribu Oniticellina 

Groupe d’origine septentrionale. Plus abondant dans la region Ethiopique et ensuite dans 
l’Orientale. Elle manque en Australie. Avec une penetration tres ancienne dans le Continent 
Americain, les especes qui actuellement survivent en lui, ont toutes les caracteristiques des 
especes relictes. 

Liatongus Reitter — Ethiop., Oriental, une espece dans l’Ouest de l’Amerique du Nord et 
deux especes en Mexique avec dispersion Paleoamericaine. 

Oniticellus Serville, avec les sous-genres Euoniticellus Janssens, Paroniticellus Balthasar et 
Oniticellus Serville — Afrique et Eurasie. En Amerique se trouve uniquement une espece (peut- 
etre un sous-genre different) dans les Antilles Majeures. 

Pseudoniticellus Kraatz — Oriental. 

Scaptocnemis Peringuey — Ethiop. 

Drepanoplatynus Boucomont — Ethiop. 

Tiniocellus Peringuey — Ethiop., Oriental. 

Tragiscus Klug (= Deronitis Arrow) — Ethiop. 

Sous-Tribu Drepanocerina 

Ethiopienne et Orientale, avec une espece relicte en Jamaique (Antilles). 

Drepanocerus Kirby (= Cyptochirus Lesne) 

Sous-Tribu Helictopleurina 

Exclusive de Madagascar. 

Helictopleums Orbigny. 


Tribu Onitini 

Principalement Ethiopienne, avec 75% des especes; le restant (3 genres) est 13% Palearctique 
et 12% Oriental. 

Chironitis Lansberge — Palear., Ethiop., Oriental. 

Aptychonitis Janssens — Ethiop. 

Onitis Eabricius — Palear., Ethiop., Oriental (avec quelques especes dans la Nouvelle Guinee). 
Tropidonitis Janssens — Ethiop. 

Allonitis Janssens — Ethiop. 

Bubas Mulsant — Mediterranean. 
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Megalonitis Janssens — Ethiop. 
Heteronitis Gillet — Ethiop. 
Pleuronitis Lansberge — Ethiop. 
Kolbeellus Jacobs — Ethiop. 
Neonitis Peringuey — Ethiop. 
Acanthonitis Janssens — Ethiop. 
Gilletellus Janssens — Ethiop. 
Anonychonitis Janssens — Ethiop. 
Platyonitis Janssens — Ethiop. 
Paronitis Balthasar — Ethiop. 
Lophodonitis Janssens — Ethiop. 
Epionitis Balthasar — Ethiop. 


Tribu Coprini 


Sous-Tribu Dichotomina (= Pinotina) 

Avec une distribution Gondwanienne, predominant dans l’Ouest — Les regions Neotropicale 
et Ethiopienne. 

Deltorrhinum Harold — Neotr. 

Bdelyrus Harold — Neotr. 

Bdelyropsis Pereira, Vulcano et Martinez — Amerique Centrale. 

Pedaridium Harold — Neotr. 

Aphengium Harold — Neotr. 

Trick ilium — Neotr. 

Uroxys Westwood — Neotr. Ce genre comprend, a present, en plus des especes typiquement 
dichotomines, quelques unes qui semblent appartenir aux Coprina. II s’agit d’un genre artificiel 
qui doit se diviser en deux, Pun typique Dichotomina, Pautre avec caracteristiques de Coprina, 
dont les especes semblent limitees aux chainons andins. 

Pseuduroxys Balthasar — Neotr. 

Scatomus Erichson — Neotr. 

Onthocharis Westwood — Neotr. 

Ateuchus Weber (= Choeridium Serville) — Neotr. 

Hypocanthidium Balthasar — Neotr. 

Canthidium Erichson — Neotr. 

Neocanthidium Martinez, Halffter et Pereira — Neotr. 

Chalcocopris Burmeister — Neotr. 

Holocephalus Hope — Neotr. 

Dichotomius Hope (= Pinotus Erichson) — Neotr., avec une espece au Chili. 

Isocropris Pereira et Martinez — Neotr. 

Ontherus Erichson — Neotr. 

Zonocopris Arrow (= Plesiocanthon (Gillet) de position taxonomique douteuse) — Neotr. 
Les deux genres suivants sont exclus par Edmonds (1972) des Phanaeina restant provision- 
ellement en doute et dans une position isolee, dedans les Dichotomina: 

Gromphas Brulle — Neotr. 

Oruscatus Bates — Neotr. 

Macroderes Westwood — Ethiop. 

Sarophorus Erichson — Ethiop. 

Pinacotarsus Harold — Ethiop. 
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Coptorhina Hope (= Frankenbergerius Balthasar) — Ethiop. 

Delopleurus Erichson — Ethiop., Oriental. 

Stiptopodius Harold — Ethiop. 

Saproecius Peringuey — Ethiop. 

Xinidium Harold — Ethiop. 

Parapinotus Harold — Ethiop. 

Caccobiomorphus Balthasar — Ethiop. 

Aulonocnemis Klug — Ethiop., Oriental. 

Disphysema Harold — Oriental. 

Parachorius Harold — Oriental. 

Paraphytus Harold — Ethiop., Oriental (Japon inclus). 

Onychothecus Boucomont — Oriental. 

Pedaria Laporte — Ethiop., Austr. 

Heteroclitopus Peringuey — Ethiop., Austr. 

Thyregis Blackburn — Austr. 

Sous-Tribu Phanaeina 

Exclusivement americaine de claire origine Guyano-Bresilienne. Elle s’etend par le Nord 
jusqu’a l’Est et Sud-Est des Etats Unis. En Amerique du Sud, elle manque au Chili et au Sud 
de 1’Argentine. La classification des Phanaeina qui suit a continuation est celle proposee par 
Edmonds, 1972. 

Bolbites Harold, genre avec position douteuse dans les Phanaeina, marque possiblement la 
transition entre le groupe et les autres Coprini (Edmonds, 1972) — Neotr. 

Diabroctis Gistel (= Taurocopris Olsoufieff) — Amerique du Sud. 

Sulcophanaeus Olsoufieff — Amerique du Sud; avec un groupe d’especes qui suivent la foret 
tropicale toujoursverte jusqu’au Sud du Mexique, et une espece d’un autre groupe en Jamaique. 

Phanaeus MacLeay — Avec deux groupes d’especes. Le premier, sud-americain, s’etend jusqu’ 
aux aires tropicales du Mexique (suivant un Patron de Dispersion Neotropical). Le deuxieme 
est forme par deux complexes: l’un qui depuis 1’Amerique du Sud — l’extreme Nord-Ouest 
et une partie du Nord de la cote du Pacifique — s’etend au Mexique, ou il a un important cen¬ 
tre de diversification (avec especes qui suivent les Patrons de Dispersion dans le Haut Plateau 
et Neotropical); le deuxieme complexe — avec centre d’irradiation dans le Sud-Est des Etats 
Unis — a une aire de dispersion qui depuis la frontiere mexicaine s’etend a l’Est et au Nord- 
Est des Etats Unis, comprenant une partie tres reduite du Sud du Centre-Ouest (il manque 
aussi bien en Californie, comme dans la Basse Californie). Le deuxieme groupe de Phanaeus 
peut-etre considere de penetration ancienne en l’Amerique du Nord et la Zone de Transition 
Mexicaine, evolue dans cette Zone, d’ou il a irradie. Son premier complexe se diversifie com- 
pletement dans la Zone (au Nord-Ouest de 1’Amerique du Sud semble avoir ete envahi depuis 
l’Amerique Centrale) suivant differents et complexes cycles d’expansion — diversification, 
centres dans les Hauts Plateaux, la depression de la riviere Balsas et le Sud du Mexique Cen¬ 
trale. Le deuxieme complexe a evolue dans les Etats Unis. 

Oxysternon Castelnau — avec deux sous-genres de 1’Amerique du Sud tropicale. 

Coprophanaeus Olsoufieff — avec trois sous-genres. Deux ( Metallophanaeus et Megaphan- 
aeus) Sudamericains. Le troisieme ( Coprophanaeus s. str.) s’etend de 1’Amerique du Sud jusqu’ 
a la Zone de Transition, suivant le Patron Neotropical. 

Dendropaemon Perty — avec trois sous-genres, tous exclusivement Sudamericains. 

Tetramereia Klages — Amerique du Sud. 

Homalotarsus Janssens — Amerique du Sud. 
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Megatharsis Waterhouse — Equateur. 

Sous-Tribu Ennearabdina 

Argentine. 

Ennearabdus Lansberge — Argentine. 

Sous-Tribu Coprina 

(Cosmopolite, tres possiblement d’origine septentrionale. Pres du 65% des especes sont 
Ethiopiennes). 

Heliocopris Hope (II s’agft possiblement d’un Dichotomina) — Ethiop., Oriental. 

Copridaspidus Boucomont — Ethiop., Oriental. 

Catharsius Hope, avec les sous-genres Metacatharsius Paulian — Ethiop. Catharsius Hope — 
Ethiop., Oriental. 

Synapsis Bates — Oriental., Palear. 

Microcopris Balthasar — Ethiop. 

Pseudocopris Ferreira — Ethiop. 

Copris Muller, avec les sous-genres Litocopris Waterhouse — Ethiop. 

Paracopris Balthasar — Ethiop. et Copris Muller, — Cosmopolite, except Australie. 

Toutes les especes americaines appartiennent au sous-genre Copris. Leur claire separation 
en deux groupes est interpretee par Matthews (1961: 33) comme un possible resultat des deux 
invasions a partir d’ancetres asiatiques. La dispersion en Amerique est de type Paleoamericain. 
Un des groupes comprend deux complexes d’especes: l’un limite a l’Est des Etats Unis, 1’autre 
avec distribution dans les terres basses tropicales qui se prolonge depuis le Mexique jusqu’a 
l’Equateur. L’autre groupe est limite aux Hauts Plateaux et montagnes de la Zone de Trans¬ 
ition Mexicaine, jusqu’a Costa Rica. — Volcan de Chiriqui (Matthews, 1961; Matthews et 
Halffter, 1968), avec un complexe des especes derive dans l’Est des Etats Unis. Une espece 
de ce deuxieme groupe se trouve comme fossile du Pleistocene en Califomie {op. cit. : 160- 
161). 

Les especes de Coprina, actuellement comprises en Uroxys (Dichotomina) se trouvent en 
Equateur et chainons de la regions Centre-Andine. 

Palaeocopris Pierce (un fossile du Pleistocene de position incertaine dans la Tribu) — Cali¬ 
fomie. 

Coptodactyla Burmeister, avec les sous-genres Boucomontia Paulian et Coptodactyla Bur- 
meister — Austr. 

Arrowianella Paulian — Austr. 

Pseudopedaria Felsche — Ethiop. 

Scatimus Erichson — Neotr. 


Tribu Scarabaeini 


Sous-Tribu Eucraniina 
(Neotropicale). 

Anomiopsoides Blackwelder (= Anomiopsis Burmeister) — 
Glyphoderus Westwood — Argentine. 

Eucranium Brulle — Neotr. 


Argentine. 
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Sous-Tribu Sisyphina 

(de possible origines septentrionale, elle domine dans les tropiques du Vieux Monde, mais 
a eu une expansion large, ancienne. 

Sisyphus Latreille - Ethiop., Palear., Oriental, Mexique et Nicaragua (dans la Zone de 
Transition Mexicaine, dispersion Paleoamericaine, tres fragmentee, de type relictuel). 
Nesosisyphus Vinson Mauritius. 

Sous-Tribu Gymnopleurina 

(Vieux Monde, claire origine septentrionale). 

Gymnopleurus Illiger — Palear., Ethiop., Oriental. 

Paragymnopleurus Shipp — Oriental, Celebes inclus. 

Garreta Janssens — Ethiop., Palear., Oriental. 

Allogymnopleuras Janssens — Ethiop., Oriental. 

Sous-Tribu Scarabaeina 

(Vieux Monde, specialement les tropiques, claire origine septentrionale). 

Pachysoma MacLeay — Ethiop. 

Neopachysoma Ferreira — Ethiop. 

Mnematium MacLeay — Ethiop. 

Neomnematium Janssens — Madagascar, 1 espece. 

Scarabaeus Linnaeus, avec les sous-genres Kheper Janssens et Scarabaeolus Balthasar et 
Scarabaeus Linnaeus — Ethiop., une espece dans Madagascar, Palear. 

Neateuchus Gillet — Ethiop. 

Madateuchus Paulian — Madagascar. 

Drepanopodus Janssens — Ethiop. 

Pachylomera — Kirby — Ethiop. 

Circellum Latreille — Ethiop. 

Sceliages Westwood — Ethiop. 

Sebasteos Westwood — Ethiop. 

Ateuchites Meunier (fossile) — Palear. 

Sous-Tribu Canthonina 

(Distribution gondwanienne). En Amerique, specialement dans la Region Neotropicale, ce 
groupe est des plus riches, y atteint son maximum d’especes et d’examplaires, et est ecolo- 
giquement des plus varies. Suit en importance la Region Australienne, quoique sa faune 
est en etude et sa connaissance actuelle ne permet pas d’obtenir une idee exacte de sa 
veritable importance. Le criterium taxonomique suivi ici pour les genres americains, est celui 
propose par la Monographic de Halffter et Martinez, 1966, 1967, 1968 et specialement dans 
sa quatrieme partie, actuellement sous presse. 

Eudinopus Burmeister — Argentine. 

Megathoposoma Balthasar — Zone de Transition Mexicaine (de Chiapas a Costa Rica). 
Megathopa Eschscholtz — Sud de P Amerique du Sud, une espece s’etend a Chili Central. 
Malagoniella Martinez, avec le sous-genre Malagoniella — Sudamericain, avec une espece 
qui penetre dans la Zone de Transition Mexicaine (Patron Neotropical); et le sous-genre 
Megathopomima Martinez — Amerique du Sud. 
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Streblopus Lansberg (= Streblopoides Balthasar) — Amerique du Sud, distribution relictuelle 
tres discontinue. 

Canthonella Chapin (= Ipselissus Olsoufieff) — Distribution discontinue dans 1’Amerique du 
Sud, avec un groupe d’especes dans les Antilles Majeures. 

Agamopus Bates — Amerique du Sud, arrive a 1’Amerique Centrale (El Salvador). 

Sinapisoma Boucomont — Amazonie, Guyane. 

Paracanthon Balthasar — Neotropical. 

Pseudocanthon Bates (= Opiocanthon Paulian) — Neotropical, rentre dans la Zone de Trans¬ 
ition Mexicaine avec especes dans les Antilles Majeures et Mineures. 

Canthochilum Chapin (= Antillacanthon Vulcano et Pereira = Chapincanthon Vulcano et 
Pereira) — Antilles Majeures. 

Deltochilum Eschscholtz, avec 9 sous-genres — 1’Amerique du Sud, penetre dans la Zone 
de Transition Mexicaine et le Sud-Est des Etats Unis suivant le Patron de Dispersion Neotropi¬ 
cal. 

Cryptocanthon Balthasar — Neotropical. 

Canthotrypes Paulian — Amazonie. 

Scybalophagus Martinez — Argentine, chafne Andine jusqu’au Perou. 

Xenocanthon Martinez — Argentine et Bresil. 

Goniocanthon Pereira et Martinez — Amerique du Sud. 

Melanocanthon Halffter — Etats Unis. 

Canthon Hoffmannsegg, avec les suivants sous-genres: Peltecanthon Pereira — Amerique du 
Sud; Trichocanthon Pereira et Martinez — Neotropical; Boreocanthon Halffter — Etats Unis 
et Mexique; Nesocanthon Pereira et Martinez — Antilles Majeures; Glaphyrocanthon Martinez 
(= Geocanthon Pereira et Martinez) — Amerique du Sud, penetre dans la Zone de Transition 
Mexicaine jusqu’au Etats Unis, suivant une dispersion Neotropicale; Pseudepilissus Martinez 

— Amerique du Sud \Deltepilissus Pereira — Amerique du Sud; Francmonrosia Pereira et Mar¬ 
tinez — Amerique du Sud; Canthon Hoffmannsegg — Depuis la frontiere du Canada jusqu’a 
l’Argentine, except l’extreme austral et le Chili. 

Tetraechma Blanchard — Argentine. 

Holocanthon Martinez et Pereira — Amerique du Sud. 

Anisocanthon Martinez et Pereira — Amerique du Sud. 

Canthonidia Paulian — Amerique du Sud. 

Scybalocanthon Martinez, avec les sous-genres Vulcanocanthon Pereira et Martinez — Ar¬ 
gentine; Scybalocanthon — Amerique Centrale a Bolivie; Canthomoechus Pereira et Martinez 

— Amerique du Sud. 

Anachalcos Hope — Ethiop. 

Gyronotus Lansberge — Ethiop. 

Byrrhidium Harold (= Elassocanthon Kolbe) — Ethiop. 

Epirhinus Reiche — Ethiop. 

Pseudoepirinus Ferreira — Ethiop. 

Aphengoecus Peringuey — Ethiop. 

Odontoloma Boheman — Ethiop. 

Epilissus Reiche — Madagascar, Afrique du Sud, Austr. 

Apotolampus Olsoufieff — Madagascar. 

Arachnodes Westwood, avec les sous-genres Pseudarachnodes Lebis et Arachnodes West- 
wood — Madagascar. 

Epactoides Olsoufieff, avec les sous-genres Aleiantus Olsoufieff et Epactoides Olsoufieff — 
Madagascar. 

Nanos Westwood — Madagascar. 
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Sphaerocanthon Olsoufieff — Madagascar. 
Nesovinsonia Martinez et Pereira — Mauritius. 
Phacosomoides Martinez et Pereira — Mauritius. 
Phacosoma Boucomont — Oriental. 

Cassolus Sharp — Oriental. 

Pycnopanelus Arrow — Oriental. 

Panelus Lewis — Oriental, Japon, Austr., Ethiop. 
Lepanus Balthasar — Austr. 

Monoplistes Lansberge — Austr. 

Temnoplectron Westwood — Austr. 

Tesserodon Hope — Austr. 

Sauvagesinella Paulian — Austr. 

Cephalodesmius Westwood — Austr. 
Canthonosoma MacLeay — Austr. 

Aulacopris White — Austr. 

Coproecus Reiche — Austr. 

Heteroateuchus Paulian — Austr. 

Ignambia Heller — Austr. 

Labroma Sharp — Austr. 

Mentophilus Laporte — Austr. 

Onthobius Reiche — Nouvelle Caledonie. 
Saphobius Sharp — Nouvelle Zelande. 
Paraphacosomoides Balthasar — Austr. 

Sous-Tribu Alloscelina 

(Ethiopienne et Orientale) 

Alloscelus Boucomont — Ethiop. 
Megaponerophilus Janssens — Ethiop. 
Afroharoldius Janssens — Ethiop. 

Freyus Balthasar — Ethiop. 

Haroldius Boucomont — Oriental. 

Ponerotrogus Silvestri — Oriental. 


Tribu Eurysternini 


(Neotropicale) 

Eurysternus Dalman — Amerique du Sud et Zone de Transition Mexicaine, ou suit une 
dispersion Neotropicale. 

Le genre Platyphymatia Waterhouse de l’Australie n’est pas un Sisyphina (selon l’opinion 
d’Eric G. Matthews, in litt.). Cest plus probable qu’il constitue une sous-tribu independante, 
peut-etre avec affinites lointaines avec les Eurysternini. 

APPENDICE 2. ANCIENNETE DES SCARABAEINAE 

Les plus anciens Pterygota qui montrent une venation ailaire bien developpee appartiennent 
au Carbonifere (Sharov, 1966: 114-115). Ces insectes, classifies par Kukalova (selon Sharov, 
1966: 114-115) dans la famille Paoliidae, sont connus maintenant par un bon nombre de 
genres et d’especes. Sharov considere que les Paoliidae ont des ailes clairement differentes de 
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celles des Paleodictyoptera, quoique le plan general de venation soit simmilaire chez les deux. 
Pour Sharov, cette famille formerait un ordre (Protoptera) dans l’infra-classe Archoptera. Les 
Protoptera seraient le premier groupe d’insectes ailes avec venation et c’est d’eux que proviend- 
raient aussi bien les Palaeoptera que les Neoptera. DansJe cadre des Neoptera (Oligoneoptera), 
les Coleopteres apparaissent depuis le debut du Permien. 

Des fossiles de coleopteres, de position douteuse dans la familleScarabaeidae, son Aphodi- 
ites prologaeus Heer du Lias et Geotrupoides lithograficus Diechmuller du Jurassique (Balthasar, 
1956: 85; Halffter, 1959). Selon Balthasar (1956: 85-87) ce n’est que apres le commencement 
du Cenozoique et, sauf une exception plus ancienne, en Oligocene seulement qu’apparaissent 
des restes fossiles attribuables — sans doute — a la famille Scarabaeidae. II faut tenir compte, 
cependant, que Crowson (1955: 42) cite un Geotrupinae du Cretace de Chine, mais c’est sur- 
tout les boules fossiles de Scarabaeinae decouvertes en Amerique du Sud qui ont une grande 
importance. Nous avons fait reference en deux occasions a ces boules (Halffter, 1959; Halffter 
et Matthews, 1966: 153-155) que nous avons examinees et dont nous disposons maintenant 
d’une bonne quantite pour les etudier. Les plus anciennes sont attributes par Roselli au Cret¬ 
ace et correspondent au gres rouge de Colonia, Uruguay. II existe des doutes sur l’ancien- 
nette de ce gres rouge et Frenguelli considere qu’il correspond au Miocene, quoique le prob- 
leme de son age exact continue a se poser. Ce dernier auteur decrit beaucoup de boules de 
l’Oligocene Inferieur et Moyen et du Miocene d’ Argentine. Nous avons examine aussi bien 
les boules de 1’Uruguay, que celles de l’Argentine (exemplaires etudies par Frenguelli ainsi 
que d’autres nouveaux mis a notre disposition par le Dr. Rosendo Pascual du Museo de La 
Plata). II n’y a pas de doute qu’il s’agit de boules-nid de Scarabaeinae. Par leurs caracterist- 
iques nous n’hesitons pas a en attribuer la plupart au genre Phanaeus (Coprini, Phanaeina), 
etant donne qu’entre celles que nous avons ouvertes et etudiees il y en a beaucoup qui sont 
exactement pareilles a celles que les especes de ce genre fabriquent a present. Un autre genre 
auquel on pourrait attribuer les boules est Dichotomius (Coprini, Dichotomina), genre dans 
lequel — a notre connaissance — il y a une seule espece qui fasse des boules semblables a celles 
de Phanaeus. 

Frenguelli attribua quelques boules de l’Oligocene et du Miocene iMegathopa (considere 
maintenant comme deux genres, Megathopa et Malagoniella, Scarabaeinae, Canthonina) ce 
qui est possible, car quelques Malagoniella actuels recouvrent leurs boules-nid d’une couche 
d’argile. 

Fabriquer une bould-nid de fumier ou de charogne et la recouvrir d’une couche soigneuse- 
ment disposee, d’argile ou terre argileuse, avec une chambre superieure pour l’oeuf, a ete con¬ 
sidere comme une forme de nidiflcation tres evoluee (voir une longue discussion par Halffter 
et Matthews, 1966). D’apres ce que 1’on sait, la fabrication de ce genre de bould-nid recouverte 
suppose un complexe comportement sexuel et d’elaboration, connu uniquement en ce que 
Halffter et Matthews (1966) ont appelle Groupe II de nidification, ensemble de Coprini claire- 
ment derive du Groupe I, plus primitif. 

Le mecanisme de protection de la boule-nid par une couche exterieure de terre se trouve 
chez quelques especes, appartenant a differentes tribus de Scarabaeinae. Dans le Groupe II 
des Coprini deja mentionne, ou la protection avec de la terre atteint sa majeure perfection, 
le mecanisme apparait seulement chez les formes gondwaniennes: les tres evolues Phanaeina, 
exclusifs de la Region Neotropicale avec une radiation secondaire en Amerique du Nord; une 
espece de Dichotomius , genre neotropical qui montre chez les differentes especes depuis une 
nidification primitive du Groupe I, tres semblable a une simple gallerie d’alimentation, jusqu’a 
une protection avec de la terre de leurs boules-nid; et Heliocopris , genre ethiopien et oriental 
qui, a notre opinion, est une Dichotomina (voir Halffter et Matthews, 1966: 139). Chez les 
Coprini, 1’equivalent d’origine septentrional (c’est a dire non gondwanien) des sous-tribus 
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Phanaeina et Dichotomina est la sous-tribus Coprina. Son origine et dispersion peuvent se 
situer dans l’Hemisphere Nord, quoique — comme il arrive pour beaucoup de groupes de la 
meme origine — elle presente un fort developpement en Afrique et un moindre dans l’lnde; 
dans les continents du Sud qui sont restes plus isoles, elle a une rare representation en Amer- 
ique du Sud (Patron de dispersion Paleoamericain) et en Australie. Cette sous-tribu, clair sub- 
stitut taxonomique et ecologique de Phanaeina et Dichotomina, a developpe aussi un comporte- 
ment tres evolue mais absolument different, sans protection avec une couche de terre de la 
boule-nid. 

Chez le reste des Scarabaeinae, plusieurs genres de Canthonina americains de la tribu des 
Scarabaeini, couvrent leur boules-nid avec de la terre. A notre connaissance, le meme procede 
se presente aussi chez^un Sisyphina de Mauritius, le genre Nesosisyphus qui forme des petites 
boules et chez quelques especes du genre neotropical Eurysternus (Eurysternini) (donnes ori- 
ginalles non publiees). 

Les commentaires anterieurs sur la nidification des Scarabaeini signalent que: 1) l’elabora- 
tion des boules-nid recouvertes de terre est un procede qui correspond a des etapes tres evoluees 
du comportement du groupe; 2) jusqu’a present ce comportement est connu seulement chez 
des groupes qui peuvent etre consideres comme gondwaniens, a l’exception de Nesosisyphus, 
appartenant a une sous-tribu qui suit en Amerique le Patron de Dispersion Paleoamericain; 3) 
des boules fossiles qui sans doute correspondent a ce type sont connues par l’existence de tres 
abondants exemplaires, uniquement d’Amerique, remontant a l’Oligocene (au Cretace si la 
datation de l’Uruguay se confirmait); 4) ces boules pourraient appartenir, en majorite, a des 
groupes tres semblables aux actuels Phanaeus ou Dichotomius ; quelques unes ressemblent a 
celles d’un Scarabaeini du type Malagoniella. En conclusion, ces groupes, exclusivement gond¬ 
waniens, non seulement existaient mais ils avaient etabli des normes tres complexes de com¬ 
portement depuis l’Oligocene. Ces caracteristiques du comportement sont typiques des genres 
ou meme des especes d’un genre ( Dichotomius ). II faut done penser que ces niveaux de dif¬ 
ferentiation taxonomique existaient deja en Oligocene. 

Le procede precis et complexe qui culmine par la formation par la femelle d’une boule-nid 
recouverte de terre, ne peut pas avoir apparu tout a coup. Ce que nous connaissons sur revolu¬ 
tion du comportement permet de supposer, pour les ancetres de ces groupes (qui, nous insist- 
ons, ont une distribution fossile et actuelle gondwanienne, primordialement americaine), une 
anciennete qui remonte au Jurassique Moyen. Cette anciennete serait d’accord avec le scheme 
general devolution des insectes, ainsi qu’avec l’identification des groupes mentionnes comme 
groupes gondwaniens. 

En relation avec le scheme evolutif general du groupe, Halffter et Matthews, 1966, supposent 
que les Scarabaeinae (groupe naturel, essentiellement coprophage, secondairement et partielle- 
ment necrophage en Amerique du Sud) evoluerent a partir des plus primitifs Scarabaeidae 
saprophages, durant le Mesozoique, parmi d’autres raisons par l’apparition, en abondance, 
d’excrements de vertebres terrestres. C’est seulement en supposant une telle anciennete que 
nous pouvons nous expliquer la diversification et la specialisation en modeles de comportement 
et niches ecologiques qu’obtiennent les Scarabaeinae, ainsi que l’apparition de changements 
morphologiques profonds en correlation avec ces modeles de comportement: pieces buccales 
avec les parties incisives membraneuses (Halffter et Matthews, 1966: 241-248); changements 
dans la morphologie de la larve et de la pupe en directe relation avec le developpement dans 
l’interieur de la boule-nid (loc. cit. : 180-186; Edmonds et Halffter, 1972); changements anatom- 
iques du tube digestif lies a f alimentation a base de microorganismes du fumier (loc. cit. : 244- 
248; Halffter et Matthews, 1971) et l’extraordinaire reduction des ovaires et ovarioles qui se 
presente chez tous les Scarabaeinae, principalement chez ceux qui ont une nidification plus 
evoluee (loc. cit. : 249-252), reduction qui rend la survivance possible seulement en etablissant 
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les systemes efficaces de nidification qui diminuent drastiquement la mortalite des formes 
juveniles. 
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